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Capítulo I 
Introducción General 
El orden Odonata es uno de los más antiguos dentro de los insectos. Se han encontrado 
fósiles del ancestro de este orden en estratos que pertenecen al Carbonífero superior (hace 325 
millones de años). El orden Odonata se divide tradicionalmente en tres subórdenes: 
Zygoptera, Anisozygoptera y Anisoptera, que juntos comprenden cerca de 5500 especies 
(Corbet, 1999). Actualmente la tendencia mayoritaria es a dividir el orden en Zygoptera y 
Epiprocta (Anisoptera+Anisozygoptera) (Lorenzo-Carballa y Cordero-Rivera, 2014). Los 
Zygoptera se caracterizan por poseer un cuerpo delgado, cabeza plana en la vista dorsal y ojos 
separados. Sus dos pares de alas presentan venación y forma parecidas. Los Anisoptera, por 
su parte, tienen un cuerpo robusto comparado con los Zygoptera, su cabeza es redonda en la 
vista dorsal y los ojos se encuentran en contacto, con la excepción de los Gomphidae. La 
venación y forma del primer y segundo par de sus alas es diferente.  
Los adultos de odonatos suelen concentrarse cerca de los cuerpos de agua porque es 
ahí donde ocurre la reproducción y la puesta de huevos. El ciclo de vida de estos organismos 
pasa por dos fases, una larvaria acuática y una adulta aérea. Las hembras de la mayoría de los 
odonatos depositan sus huevos en plantas o tallos acuáticos o directamente en el agua. De los 
huevos eclosiona una prolarva con extremidades no funcionales que pronto se transforma en 
una larva móvil. La duración de la vida larvaria varía acorde a la especie (entre unas semanas 
y 5 años) y se producen de 9 a 15 mudas. Una vez que la larva alcanza su último estadio sale 
del agua donde muda convirtiéndose en un adulto alado (Corbet, 1999). 
Los odonatos son los únicos insectos en los cuales los machos no tienen los testículos 
y el órgano copulador conectados. Así, antes de cada cópula los machos necesitan transferir 
esperma desde sus testículos ubicados en el octavo segmento abdominal, hasta una vesícula 
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seminal ubicada en el segundo segmento abdominal (Corbet, 1999). Esto se denomina 
“transferencia espermática intra-macho”. 
Los odonatos han sido excelentes modelos en el estudio de principios y procesos 
biológicos (Corbet, 1999). Este hecho se debe a que son fáciles de observar al encontrarse 
agregados cerca de cuerpos de agua y su longevidad como adultos es relativamente corta, lo 
que permite realizar estudios como por ejemplo, de éxito reproductor o fecundidad durante su 
vida entera. Además, presentan diversos sistemas de apareamiento, la cópula es usualmente 
fácil de observar y muchas especies presentan altas densidades poblacionales. Así, en este 
grupo se han probado hipótesis y teorías que han sido piezas esenciales para la teoría 
ecológica evolutiva. En particular, este orden ha contribuido en el conocimiento de teorías 
como la selección sexual, la evolución del vuelo, la ecología de comunidades y la teoría de 
historias de vida (Corbet, 1999; Cordero- Rivera, 2002; Córdoba-Aguilar, 2008). 
 
El género Ischnura 
El género Ischnura (Charpentiere, 1840) pertenece a la familia Coenagrionidae que 
corresponde a los Zygoptera. Este grupo está representado por 69 familias que se distribuyen 
ampliamente alrededor del mundo (Askew, 2004), siendo más diversas en los trópicos, pero 
más comunes en el hemisferio norte. El género Ischnura representa aproximadamente el 4.7 
% de todos los Odonata y el 18.1 % de los Zygoptera. 
Los individuos pertenecientes a este género se caracterizan por tener un tamaño de 
pequeño a mediano (19 - 37.5 mm; Garrison et al., 2010), presentan un tubérculo medio 
dorsal, muchas veces pequeño, en el segmento 10 del abdomen (Askew, 2004), y, con algunas 
excepciones, manchas postoculares redondeadas bien desarrolladas (Garrison et al., 2010). 
Usualmente los machos de este género presentan pterostigma bicolor en las alas anteriores y 
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posteriores (Westfall y May, 1996). Las hembras generalmente tienen una espina vulvar en la 
base del ovipositor (Dijkstra y Lewington, 2006; Garrison et al., 2010). El abdomen es de 
color negro con el segmento 8 -9 de color azul o bien abdomen rojizo con segmento 7 - 10 
negro y partes del segmento 8- 9 azul (Kalkman y Orr, 2013). Algunas especies presentan una 
espina proximal dirigida posteriormente en la flexión de la lígula genital (Garrison et al., 
2010), (Figura 1) 
 
 
Figura 1. Macho de Ischnura capreolus (Eyipantla, México), se resaltan algunos de los 
caracteres que caracterizan al género (Foto Adolfo Cordero).  
 
La conducta reproductora en el género Ischnura varía ampliamente. Algunas de las 
especies en este género alcanzan cópulas de más de 7 h como es el caso de I. elegans (Miller, 
1987a), mientras que en especies como I. aurora o I. verticalis, la duración de la cópula es de 
aproximadamente 15-18 min (Sharma, 2010) y 43.5 min (Fincke, 1987), respectivamente. 
Hembras de algunas especies como I.graellsii e I. elegans copulan muchas veces durante su 
vida (Miller 1987a; Cordero, 1989;), lo que no ocurre con las hembras de I. verticalis que son 
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monógamas. Por su parte las hembras de I. aurora solo se aparean cuando aún son individuos 
teneral (inmaduros), poco después de la emergencia (Rowe, 1978). 
La mayoría de las Ischnura presentan polimorfismo de color (restringido a las 
hembras) y cambios de color ontogenéticos, como es el caso de I. graellsii e I. elegans 
(Cordero, 1987; Sánchez-Guillén et al., 2005). No obstante, otras especies como I hastata o I. 
heterosticta no presentan polimorfismo de color pero si cambios de color ontogenéticos 
(Huang y Reinhard, 2012). 
 
Especie de estudio 
Ischnura graellsii Rambur, 1842 es una especie no territorial que se distribuye por la 
península Ibérica y el norte de África. Es el Odonato más abundante en Galicia (Figura 2) y 
en otras partes de España como Vizcaya, Madrid y Sierra Morena (Ocharán 1987; Cordero  
Rivera, 1988).     
 
         Figura 2. Distribución de I. graellsii en Galicia (Martiño Cabana) 
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I. graellsii habita en aguas estancadas permanentes, tanto profundas como someras e 
incluso ligeramente salobres (Cordero Rivera, 1988). Este pequeño odonato, presenta dos 
generaciones anuales y hasta 3 en el sur de la península. Los huevos puestos en abril -mayo 
emergen como adultos en el verano (agosto a septiembre), mientras que los puestos en el 
verano se desarrollan lentamente durante el invierno para emerger hasta la primavera 
siguiente (Cordero Rivera, 1988). El periodo de vuelo comprende de marzo a junio (primera 
generación) y de julio a octubre (segunda generación). 
I. graellsii se caracteriza por presentar en el borde posterior del protórax, un tubérculo 
mediano bien marcado pero poco elevado. Las alas anteriores y posteriores tienen un 
pterostigma de dimensiones parecidas, bicolor en los machos. El abdomen es dorsalmente 
negro bronceado y en el 2º segmento tiene un tubérculo dorsal bien marcado, los segmentos 8º 
y 9º son azul celeste en machos y hembras (excepto en aurantiaca) y el 10º segmento lleva un 
grueso tubérculo dorsal. Los apéndices anales de los machos presentan cercoides más cortos 
que los cercos y no se cruzan, con un extremo agudo. Las hembras presentan una espina 
vulvaria poco desarrollada. 
En I. graellsii tanto machos como hembras presentan cambios de coloración 
morfológica durante la madurez (Cordero, 1987). Las hembras de esta especie presentan tres 
formas de color; una forma androcroma del mismo color que los machos y dos formas 
ginocromas diferentes de los machos (infuscans y aurantiaca), (Cordero, 1990b). 
Las hembras androcromas presentan un color blanquecino a la emergencia, el cual va 
cambiando con los días a un color verde azulado a la madurez (7-8 días), hasta alcanzar un 
color azul (más de 10 días). El dorso del 8º segmento abdominal es de color azul sin puntos 
negros (Figura 3). Las hembras infuscans, por su parte, presentan un tórax de color violáceo 
muy claro durante la fase inmadura. Este color se torna en verde oliva alcanzada la madurez, 
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y finalmente cambia a color café-marrón (después de 10 días). El dorso del 8º segmento 
abdominal presenta manchas negras de tamaño y forma variable (Figura 4). Las hembras 
aurantiaca presentan un tórax de color naranja claro en su fase inmadura, éste se va tornando 
en un naranja rojizo en la madurez que llega a ser café ocre (después de 10 días). A diferencia 
de las otras dos formas, el morfo aurantiaca presenta una sola línea negra en el tórax y el 
dorso del 8º segmento abdominal es de color negro (Cordero, 1987; 1992b), (Figura 5). La 
base genética que determina el polimorfismo de color en I. graellsii consiste en un locus 
autosómico con tres alelos, con expresión limitada a las hembras y con dominancia completa 
y jerarquizada: pa (androcroma) > pi (infuscans) > po (aurantiaca). Los machos poseen todos 
los posibles genotipos pero solo un fenotipo (pa) (Cordero, 1990b), (Figura 6).  
 
 
Figura 3. Morfo androcromo de I. graellsii. (Lagoa de Xuño, noroeste de España).  
Foto Adolfo Cordero 
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Figura 4. Morfo infuscans de I. graellsii. (Lagoa do Vilar, noroeste de España).  
Foto Adolfo Cordero 
 
 
 
 Figura 5. Morfo aurantiaca de I. graellsii. (Lagoa de Xuño, Noroeste de España).  
  Foto Adolfo Cordero 
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Figura 6. Macho de I. graellsii (Lagoa de Xuño, noroeste de España). Foto Adolfo Cordero. 
 
 
La reproducción en I. graellsii, como en la mayoría de los odonatos, ocurre cerca de 
los cuerpos de agua. Ahí, los machos permanecen perchados en la vegetación adyacente. Los 
machos realizan vuelos pequeños buscando a las hembras y cuando una hembra es detectada, 
se abalanzan rápidamente sobre ella, para enseguida sujetarla del tórax y de la base de las 
alas. Entonces, el macho se sostiene con las patas en algún sitio a modo de percha y agarra el 
protórax de la hembra con sus apéndices anales. A esta posición se le llama tándem. El 
tándem precopulatorio dura de 2 a 3 segundos, el macho entonces invita a la hembra a la 
cópula moviendo sus alas y abdomen. Si la hembra es receptiva, ella balancea su abdomen 
hacia adelante y hacia arriba, produciéndose de 4 a 5 contactos precopulatorios. El macho 
entonces, transfiere el esperma a la vesícula seminal y la cópula da inicio (Cordero, 1989). 
(Figura 7) 
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Figura 7. Cópula de I. graellsii. (Lagoa de Xuño). Foto. A. Cordero  
 
La actividad copulatoria en algunos Zygoptera puede dividirse en tres estados. En el 
estado I el macho desplaza el esperma de machos rivales, en el estado II transfiere su propio 
esperma y el estado III es una fase sin movimientos (Miller, 1987a). En I. graellsii se 
reconocen los tres estados descritos para otras especies (Cordero, 1989, 1990a). El estado I, 
de duración muy variable, representa gran parte del tiempo total de la cópula. El estado II 
dura de 2 a 8 min y se presenta entre 12.6 ± 0.84 minutos antes de que la cópula finalice 
(Cordero, 1989). El estado II es de duración constante e independiente de la densidad y hora 
en que empieza la cópula (Cordero, 1990a). En el norte de España, la cópula dura entre 74 y 
250 min y las cópulas se presentan entre 13:30 y 17:30 h (Cordero, 1989). Las cópulas que 
empiezan temprano en el día, pueden durar más de 5 h. Al mismo tiempo, las cópulas con 
hembras previamente apareadas son más largas que con hembras vírgenes (Cordero, 1990a). 
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Objetivos 
Ischnura graellsii es un excelente modelo de estudio para poner a prueba algunas de 
las preguntas más interesantes sobre selección sexual. Esta especie no solo se encuentra en 
altas densidades poblacionales en la naturaleza sino además es posible críala y obtener 
apareamientos en el laboratorio. Su tamaño es relativamente grande como para poder estudiar 
los genitales de machos y hembras. Además es una especie es polimórfica por lo que también 
es posible poner a prueba preguntas sobre este tema. 
Así, el primer objetivo del presente trabajo fue evaluar si dos componentes 
importantes relacionados con la adecuación, la fecundidad (capítulo II) y la función inmune 
(capítulo III), están relacionados con el polimorfismo de color en I. graellsii y así, estar 
contribuyendo al mantenimiento del polimorfismo de color en esta especie. 
El polimorfismo de color 
El polimorfismo de color ocurre cuando dos o más distintas formas, genéticamente 
determinadas, están presentes dentro de una población y el morfo más raro es lo 
suficientemente frecuente como para solo  ser resultado de mutación recurrente (Huxley, 
1955, en: Galeotti et al., 2003; McKinnon y Pierotti, 2010). 
El polimorfismo de color ha sido intensamente estudiado por los biólogos evolutivos. 
Además de ser un excelente sistema modelo para entender cómo se mantiene la variación 
genética en las poblaciones naturales (Gray y Mckiinnon, 2007), el polimorfismo de color ha 
ayudado a entender procesos cruciales en diferentes áreas de biología evolutiva como por 
ejemplo: la selección sexual, la especiación, el aposematismo, el mimetismo, etc. (McKinnon 
y Pierotti ,2010). 
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Se han propuesto tres mecanismos principales para explicar el mantenimiento y la 
evolución del polimorfismo de color. El primer mecanismo es la selección dependiente de las 
frecuencias. En este caso, la existencia del polimorfismo implica que la adecuación de cada 
morfo es dependiente de su frecuencia en la población lo que implica un balance selectivo 
entre los distintos morfos. En este escenario, los morfos más raros tienen una ventaja 
selectiva, que se revierte cuando se hacen más comunes. Otro mecanismo propuesto es la 
ventaja del heterocigoto o sobre-dominancia. Ésta ocurre cuando los individuos heterocigotos 
para un alelo tienen una ventaja en adecuación respecto a los homocigotos. El tercer 
mecanismo depende de fluctuaciones medioambientales. Esto es, el polimorfismo es 
mantenido por que la adecuación de los morfos varía acorde al espacio y tiempo (Reinhold, 
2000; Van Gossum et al., 2008). 
El polimorfismo de color frecuentemente se restringe a un sexo y se presenta en una 
amplia variedad de grupos taxonómicos que incluyen vertebrados como aves (Galeotti et al., 
2003), reptiles (Calsbeek et al., 2008) y peces (Zimmerer y Kallman 1989) e insectos como 
odonatos (Cordero, 1987) y mariposas (Gordon y Smith, 1998). En algunos grupos 
taxonómicos, el polimorfismo restringido a las hembras es más frecuente que el que se 
restringe a los machos. Por ejemplo, 23 especies de aves han sido reportadas con 
polimorfismo de color restringido a las hembras, mientras que solo 2 especies han sido 
reportadas para machos (Galeotti et al., 2003). 
En los Odonata, el polimorfismo restringido a las hembras ha sido descrito en más de 
100 especies (Fincke et al., 2005). Este tipo de polimorfismo es especialmente común en los 
Zygoptera donde por ejemplo, el 54% de los géneros europeos tienen al menos una especie 
polimórfica. Particularmente, la familia Coenagrionidae alberga a una gran cantidad de 
especies con polimorfismo en hembras (65 % de las especies europeas), especialmente dentro 
de los géneros Ischnura, Enallagma, Ceriagrion y Pyrrhosoma (Cordero y Andrés, 1996). 
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En especies de odonata que exhiben polimorfismo de color restringido a las hembras, 
es típico que un morfo presente coloración parecida a los machos (morfo androcromo), 
mientras uno o dos morfos presenten coloración distinta (morfos ginocromos) (Hilton, 1987).  
Diversas hipótesis han sido propuestas para explicar la evolución y mantenimiento del 
polimorfismo de color en odonatos (Van Gossum et al., 1999; Fincke, 2004; Johnson, 1975; 
Hinnekint, 1987; Robertson, 1985; Sherratt, 2001). Esas explicaciones se basan 
principalmente en observaciones y conducta reproductiva y no incluyen datos de adecuación o 
componentes de adecuación y aún menos se ha investigado si existe correlación entre 
coloración y otras características fisiológicas o de historia de vida. Existe amplia evidencia 
donde se ha encontrado que el color en especies polimórficas está correlacionado con un 
amplio rango de características. Dentro de ellas se incluye, tamaño corporal, características de 
historia de vida tales como: cantidad y tamaño de huevos, tiempo de desarrollo, características 
morfológicas, de sistema inmune, características asociadas con respuesta al estrés y aspectos 
conductuales (McKinnon y Pierotti, 2010). Si el color de cada morfo está correlacionado con 
características fisiológicas o de historia de vida, entonces la selección en esas características 
afectará la frecuencia de los distintos morfos. Así, la selección fluctuante en esas 
características podría ser lo suficientemente importante para mantener el polimorfismo de 
color en hembras (Reinhold, 2000). 
En el capítulo II de la presente tesis ponemos a prueba bajo condiciones controladas de 
laboratorio la respuesta de hembras en términos de adecuación (estimada mediante la 
fecundidad), de los tres morfos de color de Ischnura graellsii ante diferentes niveles de acoso 
de machos.  
En capítulo III nosotros pusimos a prueba en Ischnura graellsii si el polimorfismo de 
color está relacionado con otro componente de adecuación, la función inmune. Para ello, 
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evaluamos la actividad de la enzima fenoloxidasa (PO) y su forma inactiva profenoloxidasa 
(proPO) en los distintos morfos de color para determinar si podría jugar algún papel en el 
mantenimiento del polimorfismo de color en esta especie. 
 
El segundo objetivo de este trabajo fue evaluar el papel de la elección femenina 
críptica en la evolución de estrategias reproductoras (tiempo de cópula, morfología genital) de 
machos y hembras de I. graellsii (capítulo IV). 
 
Selección sexual y evolución genital 
Darwin (1871) propuso la teoría de la selección sexual para explicar el origen del 
dimorfismo sexual. También postuló que la selección sexual toma lugar vía dos procesos: 
Uno es la lucha o competencia entre machos por tener acceso a las hembras y el otro proceso 
es la elección de pareja donde los machos compiten entre sí para ser elegidos por las hembras. 
A partir del trabajo clásico de Parker (1970) surgió una nueva visión de la selección sexual. 
En ese trabajo, Parker propone que la competencia entre machos por obtener pareja no se 
detiene una vez obtenido el apareamiento. Ahora sabemos que la selección sexual puede tener 
lugar en diferentes momentos: antes, durante y después de la cópula. Si las hembras se 
aparean con más de un macho antes de que sus huevos hayan sido fertilizados y el esperma 
permanece vivo dentro de ellas (lo que ocurre en los insectos), se producirá competencia entre 
los eyaculados de los machos rivales. A esto se le conoce como competencia espermática 
(Parker, 1970). La elección de las hembras después de la cópula también puede presentarse 
cuando las hembras presentan algún tipo de control sobre los procesos de fertilización y 
pueden elegir entre los eyaculados de diferentes machos, lo que se conoce como “elección 
femenina críptica” (Eberhard, 1996). Mientras la selección sexual precópula puede explicar la 
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evolución de rasgos morfológicos exagerados, como por ejemplo grandes astas en los ciervos 
o estructuras ornamentales como las plumas en los pavorreales, la selección sexual postcópula 
puede explicar por ejemplo la evolución de caracteres genitales masculinos y femeninos.  
Se ha sugerido que la competencia espermática es el principal mecanismo detrás de la 
evolución genital en los odonatos y se ha minimizado el efecto de la conducta de las hembras 
sobre el control de la reproducción (Fincke 1997). Sin embargo, no sabemos hasta qué punto 
las conductas y estructuras genitales masculinas han sido moldeadas por las hembras a través 
de la elección femenina críptica.  
En el capítulo IV del presente trabajo, evaluamos el papel de la elección femenina críptica en 
la evolución de estrategias reproductoras (tiempo de cópula, morfología genital) de machos y 
hembras de I. graellsii.  
 
El tercer objetivo de este trabajo fue evaluar cómo la selección sexual está actuando en 
las características genitales de machos en comparación con características no genitales como 
el tamaño corporal (capítulo V). Nosotros realizamos un estudio comparativo sobre la 
alometría genital de especies territoriales y no territoriales pertenecientes al orden Zygoptera. 
 
La genitalia tiende a presentar un patrón constante de rápida divergencia en 
comparación con otras características morfológicas. Numerosos estudios sugieren que la 
selección sexual es la principal fuerza evolutiva que puede explicar la diversidad en la 
genitalia (Hosken y Stockley, 2004; Leonard y Córdoba-Aguilar, 2010; Arnqvist et al.,1997; 
Arnqvist y Thornhill, 1998) no obstante, aún no es claro cuáles son los mecanismos de 
selección sexual responsables (Hosken y Stockley, 2004). 
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El análisis de relaciones alométricas es un enfoque que ha ganado un amplio interés para el 
estudio de la evolución de características sexuales, tanto genitales como no genitales (Kodric-
Brown et al, 2006; Bonduriansky y Day, 2003; Bonduriansky, 2007; Eberhard, 2009; 
Eberhard et al., 2009; West y Brown, 2005; Petrie, 1992). Estudiar la alometría nos puede 
ayudar no sólo a entender cómo la selección está actuando sobre diferentes caracteres. 
También, nos puede ayudar a entender cuáles son los costos para los individuos de producir 
y/o mantener algunas de sus características sexuales y no sexuales. Es decir, nos ayuda a 
entender en términos de compromisos, cómo los organismos destinan sus recursos (Kodric-
Brown et al., 2006; Bonduriansky y Day 2003; Green, 1992). La alometría puede definirse 
como el tamaño proporcional de una característica con respecto al tamaño corporal.  La 
alometría evolutiva o filogenética permite evaluar la relación de una determinada 
característica con respecto al tamaño general, utilizando diferentes especies en la misma etapa 
de desarrollo (Bonduriansky, 2007; Shingleton, 2010).  
Existen pocos trabajos sobre alometría evolutiva en Odonata donde se explore la 
relación entre genitalia y tamaño corporal. Así, el capítulo V es un estudio de alometría 
evolutiva, en el que se evalúa la relación de la genitalia con respecto al tamaño corporal. En 
este estudio utilizamos machos de diferentes especies del suborden Zygoptera (incluyendo 
Ischnura graellsii), con estrategias reproductivas territoriales y no territoriales. Estudios 
comparativos como el que se presenta en este capítulo pueden ayudarnos a entender patrones 
generales sobre las presiones selectivas que se encuentran detrás de la formación de diferentes 
característicasen los organismos así como informarnos de cómo distribuyen sus recursos.  
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Capítulo II 
Efecto de la densidad de machos en la fecundidad de distintos morfos de 
color en Ischnura graellsii 
Introducción  
El polimorfismo de color ocurre cuando dos o más distintas formas, genéticamente 
determinadas están presentes dentro de una población y la frecuencia del morfo más rara no 
puede explicarse solo por mutación recurrente. (Huxley, 1955, citado en: Galeotti et al., 2003; 
McKinnon y Pierotti, 2010). El polimorfismo de color es un excelente sistema modelo para 
entender cómo se mantiene la variación genética en las poblaciones naturales, así como los 
procesos de especiación (Gray y Mckinnon, 2007). El polimorfismo de color restringido a las 
hembras es muy común en las especies de Odonata, especialmente en los Zygoptera (Cordero 
y Andrés, 1996; Fincke et al., 2005). En las especies que muestran esta clase de 
polimorfismo, un morfo presenta coloración parecida a los machos (morfo androcromo), 
mientras uno o dos morfos presenten coloración distinta (morfos ginocromos) (Hilton, 1987). 
La base genética detrás del polimorfismo de color en hembras, consiste de un locus 
autosómico con expresión limitada al sexo femenino y con un número de alelos igual al 
número de morfos de color (Johnson, 1964; Cordero, 1990b; Andrés y Cordero, 1999; 
Sánchez-Guillén et al., 2005). Existe evidencia que sugiere que el polimorfismo de color en 
hembras de zigópteros es una característica adaptativa (por ejemplo: Andrés et al., 2000, 
2002; Cooper, 2010). Generalmente se asume que el polimorfismo de color restringido a las 
hembras surge como resultado de coevolución sexualmente antagonista, como una estrategia 
femenina para evitar el acoso excesivo de los machos (Svensson et al., 2005; Fincke, 2004; 
Gosden y Svensson, 2007; Van Gossum et al., 2008; Van Gossum y Sherratt, 2008). 
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Explicaciones contemporáneas asumen que el acoso de machos hacia los diferentes morfos de 
color puede no ser el mismo y que además la intensidad de este acoso es dependiente de la 
frecuencia y densidad (Van Gossum et al., 2008).  
Dos hipótesis generales basadas en reducción de acoso de machos han sido propuestas para 
explicar cómo se mantienen los distintos morfos de color. La hipótesis de reconocimiento 
aprendido de pareja (Learned mate recognition, LMR) y la hipótesis de mimetismo de machos 
(Male mimicry, MM). La LMR propone que los machos aprenden a reconocer al morfo más 
común en la población y a elegirlo, de manera que éste es siempre más acosado que el más 
raro (Miller y Fincke, 1999; Fincke, 2004; Van Gossum et al., 1999). Por su parte la MM 
propone que el morfo androcromo imita a los machos y cuando se encuentran en proporciones 
bajas respecto al modelo que imita se beneficia al ser confundido con otros machos, evitando 
así el acoso excesivo (Johnson, 1975; Hinnekint, 1987; Robertson, 1985; Cordero et al., 1998; 
Sherratt, 2001). Ambas hipótesis asumen que el polimorfismo de color restringido a las 
hembras es mantenido por selección negativa dependiente de las frecuencias.  A pesar de que 
la preferencia selectiva de machos por un morfo puede ser uno de los factores clave para 
entender cómo se mantiene el polimorfismo de color en Zygoptera, resulta indispensable 
entender cómo esta preferencia o acoso afecta a la adecuación de cada uno de los morfos de 
color o si ante el acoso de los machos cada hembra sigue una estrategia particular que le 
permite alcanzar un óptimo en adecuación. Se ha demostrado que el acoso de machos afecta a 
la adecuación de hembras de diferentes insectos (Taylor et al., 2008; Sirot y  Brockmann, 
2001; McLain y Pratt, 1999; Gosden y Svensson, 2007), e incluso en odonatos se ha 
propuesto que el polimorfismo permite disminuir el efecto negativo per capita del acoso 
sexual, incrementando la productividad de la población (Takahashi et al., 2014). La influencia 
del acoso de machos en hembras en términos de fecundidad ha sido estudiada en algunos 
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zigópteros, tanto en laboratorio (Sirot y Brockman, 2001) como en el campo (Gosden y 
Svensson, 2007; 2009; Takahashi y Watanabe, 2010b).  
El trabajo desarrollado en este capítulo pone a prueba bajo condiciones controladas de 
laboratorio la respuesta de hembras en términos de adecuación (estimada mediante la 
fecundidad) de los tres morfos de color de Ischnura graellsii (Zygoptera: Coenagrionidae) 
ante diferentes concentraciones de machos. Se evalúa también, si existen diferencias 
significativas en el comportamiento sexual y no sexual de los tres morfos de color bajo las 
diferentes concentraciones de machos.  
 
Métodos 
Los machos de Ischnura graellsii son monomórficos, mientras que las hembras 
presentan tres formas de color. Una forma parecida en color y conducta a los machos 
denominada hembra androcroma y dos diferentes de los machos, hembras ginocromas, 
(infuscans y aurantiaca). En Ischnura graellsii, el polimorfismo de color es controlado por 
un locus autosómico con tres alelos; con dominancia completa y jerarquizada: pa 
(androcroma) > pi (infuscans) > po (aurantiaca) (Cordero, 1990b). 
Larvas de Ischnura graellsii fueron capturadas entre Abril y Agosto de 2010 en las 
poblaciones de: Vilalonga (42⁰ 27′ 9.30″N; 8⁰ 50′ 51.89″ O), Lanzada (42⁰ 25′ 1.22″; 8⁰ 52′ 
1.42″ O) y Campus de la Universidad de Vigo (42⁰ 10′ 18.00″ N; 8⁰ 41′ 19.20″ O), todas 
ellas pertenecientes a la provincia de Pontevedra, al noroeste de España y de Mayo a 
Septiembre de 2011 en las poblaciones antes mencionadas más la población de Catoira (42⁰ 
41′ 14.24 ″N; 8⁰ 41′ 27.24″ O) y Monte Pedroso (42⁰ 53′ 66.46 ″N; 8⁰ 33′ 40.752″ O), 
pertenecientes a la provincia de A Coruña, también localizada al noroeste de España. Los 
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individuos colectados fueron llevados al laboratorio y alimentados con Tubifex hasta 
alcanzar la emergencia. Posteriormente, cada individuo fue marcado escribiendo un número 
sobre su ala y su longitud total (desde la cabeza al final del abdomen), fue registrada 
utilizando un calibre marca Mitutoyo (0.1mm). Los animales experimentales fueron 
separados por sexo e introducidos en insectarios de dimensiones 50 X 50 X 50 cm con 
numerosos palos de madera insertados en su base a modo de perchas y cubiertos en su 
interior con papel aluminio que aumenta la luz reflejada y la sensación de profundidad, lo 
que evita conductas de escape (Johnson, 1965). En cada uno de los insectarios se introdujo 
un frasco de cultivo de Drosophila melanogaster como alimento. También se introdujo un 
recipiente con agua cubierto con una malla para proporcionar la humedad necesaria. Los 
insectarios fueron colocados en el laboratorio donde pudieran recibir luz natural desde la 
ventana, además de luz artificial proveniente de lámparas que colocamos cerca de cada 
insectario. 
Los distintos morfos de color se mantuvieron mezclados en los insectarios antes 
descritos hasta alcanzar la madurez sexual (7-8 días), cuando fueron apareados con machos 
vírgenes maduros (6-7 días). Nosotros nos aseguramos que todas las hembras tuvieran una 
cópula antes de ser destinadas a un tratamiento esto con la finalidad de cerciorarnos que los 
resultados de fecundidad no estuvieran relacionados con falta de eyaculado. Las hembras 
apareadas fueron puestas a ovopositar el mismo día por la tarde aproximadamente a partir 
de las 7:00 p. m. y hasta la mañana siguiente (9:00 a. m.), cuando fueron destinadas a un 
tratamiento. 
Los tratamientos consistieron en colocar dentro de insectarios (iguales a los ya 
descritos), hembras del mismo morfo con distinta densidad de machos vírgenes. La 
densidad por insectario siempre fue de 4 organismos ya que resulta viable poder hacer un 
seguimiento de las conductas así como el libre movimiento de los organismos. Los 
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tratamientos consistieron en: Tratamiento 1: proporción sexual 1:1 (2 machos vírgenes y 2 
hembras del mismo morfo); Tratamiento 2: proporción sexual 3:1 (3 machos vírgenes y 1 
hembra). Los tratamientos se hicieron para cada morfo de color tratando de alcanzar 10 
repeticiones por tratamiento. 
El registro de las conductas fue hecho eligiendo de cada tratamiento, una hembra 
focal cuya conducta fue seguida a lo largo de su vida. Las observaciones fueron hechas 
diariamente de las 12:00 p.m. a las 16:30 p.m. (tiempo de máxima actividad sexual), 
registrando las conductas cada 30 min y dedicando 2 min a cada hembra focal. Las 
conductas que se registraron fueron acorde a Sirot y Brockmann (2001). Así, se registraron 
conductas sexuales y no sexuales. Dentro de las sexuales se registró: a) el número promedio 
de cópulas (el número de cópulas que la hembra podía alcanzar durante las horas de 
observación), b) duración de cópula (la duración promedio de la cópula durante el tiempo 
de observación ± 5min), c) intento de tándem (número de intentos del macho para sostener 
el pronotum de la hembra focal con sus apéndices anales, sin que pueda lograrlo), d) tándem 
(número de veces que el macho sostenía a la hembra por el pronotum con sus apéndices 
anales sin llegar a la cópula) y e) rechazo de cópula (hembra bate las alas al mismo tiempo 
que dobla el abdomen para evitar ser sujetada por el macho). Nosotros consideramos las 
conductas sexuales como manifestaciones de acoso de parte de los machos. Dentro de las 
conductas no sexuales nosotros registramos: a) enfrentamiento cara cara o face-off [suele 
ser una conducta típica de machos y consiste de dos individuos que al encontrarse, 
presentan agresión mientras revolotean. Los individuos se enfrentan cara a cara acercándose 
uno al otro, aparentemente imitando los movimientos de vuelo entre ellos hasta que uno se 
retira (Sirot et al., 2003)], b) vuelos durante menos de 3 segundos. y c) mayores a 3 
segundos (los animales se mueven dentro del insectario en múltiples direcciones),              
d) número de veces que comen (el número de veces que las encontramos alimentándose) y 
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e) si permanecían escondidas (organismos que permanecen en sitios o en posiciones donde 
es muy difícil que los otros individuos los detecten). Se hizo una sumatoria de cada una de 
las conductas presentadas por los organismos focales a lo largo de sus vidas y se promedió 
con la longevidad de cada individuo. 
Todas las hembras fueron puestas a ovipositar diariamente y hasta el final de su vida 
aproximadamente de las 7:00 p. m. a las 9:00 a. m. del día siguiente, cuando las hembras 
eran devueltas a su tratamiento correspondiente. Esta hora se determinó basándonos en las 
observaciones de campo realizadas en Ischnura elegans (especie muy cercana a I. graellsii), 
que muestran que ésta especie oviposita normalmente por la tarde (Miller, 1987). Las 
puestas se obtuvieron utilizando frascos de cristal como cámaras de ovoposición que 
contenían papel filtro humedecido como substrato. Todas las puestas fueron colocadas en 
cajas petri y cubiertas con agua de manantial o agua de grifo que ha reposado por al menos 
24 h para perder el cloro, hasta la eclosión de los huevos (15 días aproximadamente). El 
número de huevos fue contado bajo el microscopio estereoscópico donde fue posible 
distinguir el número de huevos fértiles (se consideraron estériles los huevos que no 
mostraron ningún rastro de desarrollo del embrión).  
Análisis estadísticos 
Debido a que las hembras experimentales fueron apareadas y puesta a ovipositar por 
primera vez antes de destinarlas a un tratamiento. Nosotros analizamos por separado la 
fecundidad de la primera puesta (antes de incluirlas en los tratamientos) y la fecundidad de 
las subsiguientes puestas (hembras bajo tratamientos). 
Para evaluar si existían diferencias significativas en la fecundidad de la primera 
puesta entre las diferentes morfos de color, nosotros utilizamos un análisis de varianza 
(ANOVA).  
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Debido a que nuestros datos de fecundidad a partir de la segunda puesta en adelante, 
no cumplen con los supuestos de normalidad. Notros utilizamos las pruebas no paramétricas 
de Kruskal-Wallis (H) para evaluar si existían diferencias a nivel de morfo, y de U de 
Mann-Whitney (U), para evaluar si existían diferencias a nivel de tratamiento.  
La longevidad por su parte fue comparada utilizando un Modelo lineal Generalizado 
(MLG) de distribución normal, las fuentes de variación fueron: morfo, tratamiento y 
morfo*tratamiento. 
Las conductas sexuales y no sexuales fueron evaluadas por separado, nosotros 
utilizamos un Modelo lineal Generalizado (MLG) de distribución normal y las pruebas de 
Kruskal-Wallis (H) y de U de Mann-Whitney (U). Las fuentes de variación fueron morfo, 
tratamiento y interacción morfo*tratamiento (cuando utilizamos MLG). 
Todos los análisis fueron hechos con el programa estadístico SPSS 22 para Windows.  
Los promedios, errores estándar y tamaño de muestra de cada conducta analizada son 
presentados en las Tabla 1 y 2. Los datos se presentan como media ± SE (N).  
 
Resultados 
Fecundidad  
No encontramos diferencias significativas en la fecundidad de la primera puesta entre 
las diferentes morfos de color, prueba de ANOVA (F (2,57)=0.131, p=0.84 (Figura 1) 
Al evaluar la fecundidad a partir de la segunda puesta, encontramos diferencias 
significativas a nivel de morfo, de acuerdo a una prueba de Kruskal-Wallis (H (2) = 6.45, 
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p= 0.040, N= 60) y a nivel de tratamiento, de acuerdo a una prueba de U de Mann-Whitney 
(U= 268.50, p= 0.007, N= 60; Figura 1y 2) 
 
Figura 1. Fecundidad de los tres morfos de color de I. graellsii. Las columnas negras representan el 
día 1 (primera puesta, previa al tratamiento), las columnas en gris representan la fecundidad a partir 
del día 2 hasta la muerte (hembras en tratamientos) y las columnas blancas representan la fecundidad 
total (fecundidad de día 1 hasta muerte). Las barras de error indican el error estándar  
 
Las diferencias a nivel de morfo encontradas a partir de la segunda puesta son 
explicadas por las diferencias entre el morfo infuscans y androcromo (U= 300.50, p=0.016, 
N= 41) y marginalmente por el morfo infuscans y aurantiaca (U =282, p=0.052, N=41). Los 
morfos aurantiaca y androcromo, por su parte, no muestran diferencias significativas a este 
nivel (U = 172.50,  p=0.817, N= 38) (Figura 1) 
Las diferencias a nivel de tratamiento se explican por la diferencia entre tratamientos 
del morfo infuscans (U= 12.50, p=0.001, N= 22). El morfo aurantiaca no muestra 
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diferencias entre tratamientos (U= 33, p=0.356, N= 19) y tampoco el morfo androcromo (U 
= 44, p=0.968, N=19) (Figura 2, 3 y 4) 
Bajo el tratamiento 1, no encontramos diferencias significativas a nivel de morfo con 
una prueba de Kruskal-Wallis (H (2)= 0.70, p= 0.70, N= 31), (Figura 2 y 3). En cambio, 
bajo el tratamiento 2 si encontramos diferencias (H (2)= 14.04, p= 0.001, N= 29), (Figura 2 
y 4). Las diferencias encontradas bajo el tratamiento 2 se deben a la baja fecundidad del 
morfo infuscans ante este tratamiento. 
 
 
Figura 2. Fecundidad de hembras de los tres morfos de color de I. graellsii a partir del día 2 hasta la 
muerte (hembras en tratamientos). El tratamiento 1 (2 machos, 2 hembras) es representado por 
columnas negras y el tratamiento 2 (3 machos, 1 hembra) es representado por columnas blancas. Las 
barras de error indican el error estándar.  
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Longevidad 
No encontramos diferencias significativas en la longevidad a nivel de morfo (χ2 (2)= 
0.76, p= 0.68., N=60), tratamiento (χ2 (2)= 0.76, p= 0.68, N= 60) ni en la interacción 
morfo*tratamiento (χ2 (2)= 0.76, p= 0.68) (Tabla 3)  
 
 
Figura 3. Fecundidad a través de los días de hembras de tres morfos de color de I.graellsii bajo el 
tratamiento 1 (2 hembras, 2 machos). El color verde representa al morfo infuscans, el anaranjado a l 
aurantiaca y el azul al androcromo. La tabla inferior, específica el número de  muestra por día para 
cada morfo (organismos que sobreviven). Las barras de error indican el error estándar 
días
F
e
c
u
n
d
id
a
d
Número de muestra (N )
días 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
infuscans 12 11 11 10 9 9 7 6 6 4 4 4
aurantiaca 9 9 9 9 9 9 7 7 6 4 3 3
androcromo 10 9 8 7 7 7 6 6 6 6 6 6
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Figura 4. Fecundidad a través de los días de hembras de tres morfos de color de I.graellsii bajo el 
tratamiento 2 (2 hembras, 2 machos). El color verde representa al morfo infuscans, el anaranjado al 
aurantiaca y el azul al androcromo. La tabla inferior, específica el número de muestra por día para 
cada morfo (organismos que sobreviven). Las barras de error indican el error estándar  
 
 
Conductas sexuales 
Número de cópulas 
Nosotros encontramos diferencias significativas en el promedio del número de 
cópulas a nivel de morfo de acuerdo a una prueba de χ2 de Wald (GLM) (χ2 (2)= 6.33, p= 
0.042, N=60) pero no a nivel tratamiento (χ2 (1)= 2.42, p= 0.119, N= 60) ni en la interacción 
morfo*tratamiento (χ2 (2)= 1.12, p= 0.570). Una prueba de comparaciones por parejas con 
días
F
e
c
u
n
d
id
a
d
Número de muestra (N )
días 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
infuscans 10 10 8 7 5 5 3 2 2 2 0 0
aurantiaca 10 10 9 8 7 6 6 7 5 5 5 3
androcromo 9 10 9 9 9 9 8 8 6 5 5 3
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corrección de Bonferroni muestra que las diferencias encontradas a nivel de morfo son 
explicadas por la diferencia entre el morfo infuscans y aurantiaca (diferencia entre medias 
= 0.17 ± 0.07, p= 0.04), siendo el morfo infuscans el que menos cópulas presenta de ambos. 
Duración de cópula 
Nosotros encontramos diferencias significativas en el promedio de la duración de 
cópula a nivel de tratamiento (U= 668.50, p< 0.0001, N=60) pero no  entre morfos de color 
(H (2)= 2.30, p= 0.317, N= 60). 
La duración de cópula bajo el tratamiento 1 es de 61.46 ± 8.88 min, (N=31), mientras 
que bajo el tratamiento 2 es de 104.31 ± 8.60 min, (N= 29). 
Las diferencias encontradas a nivel de tratamiento son resultado de las diferencias 
entre tratamientos en el morfo infuscans (U = 90.50, p=0.043, N=22) y de las diferencias 
encontradas entre tratamientos para el morfo aurantiaca (U = 72, p=0.028, N=19). El morfo 
androcromo no presenta diferencias en la duración de cópula entre tratamientos (U= 54, 
p=0.237, N= 19). 
Tándem  
Cuando evaluamos si existían diferencias en el número de veces que se presentaron 
los tándem no encontramos diferencias significativas a nivel de tratamiento (χ2 (1)=3.75, p= 
0.053, N=60), morfo (χ2 (2)=.0.156, p= 0.925, N=60) ni en la interacción morfo*tratamiento 
(χ2 (2)=0.408, p= 0.815).  
Intento de tándem 
Nosotros no encontramos diferencias significativas en el número de intentos de 
tándem a nivel de morfo (χ2 (2)=1.432, p=0.489, N=60). Tampoco encontramos diferencias 
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a nivel de tratamiento (χ2 (1)= 2.378, p= 0.123, N=60), ni en la interacción 
morfo*tratamiento (χ2 (2)= 0.310, p= 0.856). 
Rechazo de cópula 
No encontramos diferencias significativas a nivel de morfo (χ2 (2)= 3.267, p= 0.195, 
N=60), tratamiento (χ2 (1)= 0.865, p= 0.352, N=60), ni interacción morfo*tratamiento (χ2 
(2)= 1.577, p= 0.454). 
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Tabla 1. Conductas sexuales evaluadas en los tres morfos de color de Ischnura graellsii. 
Media y error estándar (SE) de cada característica bajo el tratamiento 1 (2 machos y 2 
hembras) y tratamiento 2 (3machos y 1 hembra), variables no transformadas  
 
N
1 0.68 0.06 12
2 0.8 0.07 10
1 0.84 0.07 9
2 0.99 0.07 10
1 0.79 0.08 10
2 0.8 0.07 9
1 50.23 14.35 12
2 109.1 15.72 10
1 75.47 16.57 9
2 115.13 15.72 10
1 58.69 17.58 10
2 88.72 15.72 9
1 0.16 0.11 12
2 0.32 0.12 10
1 0.15 0.12 9
2 0.26 0.12 10
1 0.12 0.13 10
2 0.38 0.12 9
1 0.61 0.37 12
2 0.95 0.40 10
1 0.23 0.42 9
2 0.61 0.40 10
1 0.50 0.45 10
2 1.24 0.40 9
1 0.95 0.33 12
2 1.16 0.36 10
1 1.28 0.38 9
2 2.03 0.36 10
1 1.53 0.41 10
2 1.37 0.36 9
intento de tándem infuscans
aurantiaca
androcromo
rechazo de cópula infuscans
aurantiaca
androcromo
duración de cópula 
(min)
infuscans
aurantiaca
androcromo
tándem infuscans
aurantiaca
androcromo
Conductas                        Morfo                  Tratamiento Media Error estándar
número de cópulas infuscans
aurantiaca
androcromo
30 
 
Conductas no sexuales 
Enfrentamiento cara-cara (face-off) 
Encontramos diferencias significativas en esta conducta a nivel de morfo (χ2 (2)= 
7.01, p= 0.03, N=60), pero no a nivel de tratamiento (χ2 (1)= 2.48, p= 0.115, N=60) ni en la 
interacción morfo* tratamiento (χ2 (2)= 2.14, p= 0.342). Las diferencias a nivel de morfo 
encontradas para esta característica son explicadas solo por la diferencia entre los morfos 
infuscans y aurantica (diferencia entre medias 0.1 ± .04, p= 0.036) siendo el mofo infuscans 
el que realiza más está conducta. 
Cambio de percha con vuelo menor a 3segundos 
No encontramos diferencias a ningún nivel evaluado: morfo (χ2 (2)= 0.638, p= 0.727, 
N=60), tratamiento (χ2 (1)= 2.16, p= 0.141, N=60) ni interacción morfo*tratamiento (χ2 (2)= 
3.62, p= 0.164). 
Cambio de percha con vuelo mayor a 3 segundos 
Solo encontramos diferencias significativas a nivel de la interacción 
morfo*tratamiento (χ2 (2)= 7.38, p= 0.025) pero no a nivel de morfo (χ2 (2)= 2.631, p= 0.27, 
N=60) ni tratamiento (χ2 (1)= 2.82, p= 0.093, N=60). Una prueba de comparaciones por 
parejas con corrección de Bonferroni muestra que las diferencias encontradas en la 
interacción morfo tratamiento en esta conducta se deben a las diferencias entre el morfo 
aurantiaca y el morfo androcromo bajo el tratamiento 1. El morfo aurantiaca realiza menos 
esta conducta que el morfo androcromo (diferencia entre medias 3.09 ± 1.07, p= 0.05). 
  
31 
 
Comer 
Nosotros encontramos diferencias en esta conducta solo a nivel de tratamiento (χ2 (1)= 
8.994, p= 0.003, N=60), pero no a nivel de morfo (χ2 (2)= 1.63, p= 0.44, N=60), ni en la 
interacción morfo*tratamiento (χ2 (2)= 0.50, p= 0.778). Los diferentes morfos de color 
comen más bajo el tratamiento 1 que bajo el tratamiento 2.  
Escondiéndose 
No encontramos diferencias en el número de veces que observamos a las hembras 
escondiéndose a ningún nivel analizado: morfo (χ2 (2)= 4.77, p= 0.092; N= 60), tratamiento 
(χ2 (1)= 1.50, p= 0.22, N= 60), ni en la interacción morfo*tratamiento (χ2 (2)= 2.22, p= 
0.33). 
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Tabla 2. Conductas no sexuales evaluadas en los tres morfos de color de Ischnura graellsii. Media y 
error estándar (SE) de cada característica bajo el tratamiento 1 (2 machos y 2 hembras) y tratamiento 
2 (3machos y 1 hembra), variables no transformadas. 
 
 
 
N
1 0.07 0.04 12
2 0.18 0.04 10
1 0.03 0.05 9
2 0.02 0.04 10
1 0.02 0.05 10
2 0.07 0.04 9
1 3.03 0.52 12
2 1.26 0.57 10
1 1.91 0.64 9
2 2.47 0.57 10
1 2.13 0.64 10
2 1.65 0.57 9
1 3.37 0.68 12
2 2.02 0.74 10
1 1.86 0.83 9
2 2.89 0.74 10
1 4.82 0.83 10
2 2.11 0.74 9
1 0.16 0.05 12
2 0.05 0.06 10
1 0.25 0.06 9
2 0.12 0.06 10
1 0.24 0.06 10
2 0.06 0.06 9
1 3.04 0.60 12
2 2.23 0.66 10
1 1.58 0.74 9
2 0.87 0.66 10
1 1.51 0.74 10
2 1.72 0.66 9
Conducta                                Morfo           Tratamiento Media
Error 
estándar
enfrentamiento cara cara infuscans
aurantiaca
androcromo
cambio de percha con vuelo 
mayor a 3 seg
infuscans
aurantiaca
androcromo
cambio de percha con vuelo 
mayor a 3 seg
infuscans
aurantiaca
androcromo
comer infuscans
aurantiaca
androcromo
escondiéndose infuscans
aurantiaca
androcromo
33 
 
Tabla 3. Longevidad evaluada en los tres morfos de color de I. graellsii bajo el tratamiento 1 (2 
hembras, 2 machos) y 2 (3 machos y 2 hembras). Se presentan los promedios, errores estándar y 
tamaño de muestra. El estadístico de U de Mann Whitney pone a prueba si existe diferencia en la 
longevidad entre tratamientos 
 
 
Discusión 
Nosotros encontramos que la fecundidad de la primera puesta, antes de someter a los 
diferentes morfos a un tratamiento, es igual para cada forma de color (Figura 1). Por otra 
parte, al someter a los diferentes morfos a los tratamientos, nosotros encontramos que la 
fecundidad difiere ante condiciones de alta densidad de machos (tratamiento 2)  (Figura 2 y 
4). Al parecer, las diferentes formas de color no son igualmente susceptibles a altas 
densidades de machos. En los insectarios donde la proporción sexual fue de 1:1 (tratamiento 
1), las distintas formas de color presentan fecundidades iguales (Figura 2). Cuando se 
somete a los diferentes morfos a proporciones sexuales de 3:1 (tratamiento2), la fecundidad 
para el morfo infuscans se reduce drásticamente (Figura 4), mientras que la fecundidad del 
morfo aurantiaca y androcromo no cambia. Nuestros resultados son similares a los de 
estudios realizados en el campo en Ischnura elegans (Gosden y Svensson, 2009), e Ischnura 
senegalensis (Takahashi y Watanabe, 2010b) así como estudios de laboratorio en Ischnura 
ramburi (Sirot y Brockmann, 2001). En dichos estudios, los autores encuentran que las 
N
1 9.08 1.27 12 0.14
2 5.40 1.39 10
1 9.44 1.47 9 0.66
2 8.70 1.39 10
1 10.10 1.39 10 0.91
2 10.33 1.47 9
U de Mann Whitney 
valor de P   Morfo             Tratamiento Media
Error 
estándar
    infuscans
    aurantiaca
    androcromo
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hembras de los diferentes morfos de color no son igualmente susceptibles ante el acoso de 
los machos. 
El análisis de las conductas sexuales y no sexuales sugiere que el incremento en la 
duración de cópula (conducta sexual que puede estar relacionada con resguardo de pareja, 
Cordero, 1990a), así como la reducción de las veces en que los organismos pueden 
alimentarse (conducta no sexual), podría estar explicando el decremento en la fecundidad 
del morfo infuscans al someterla a alta densidad de machos (tratamiento 2). Esto tiene su 
lógica pues las cópulas de mayor duración van de la mano con pocas oportunidades para 
alimentarse. No obstante, los morfos aurantiaca y androcromo son menos susceptibles a 
estos factores. Todas las hembras fueron puestas a ovopositar diariamente, por lo que la baja 
tasa de oviposición no es resultado directo de que el morfo infuscans no tuviera oportunidad 
de hacerlo. Por tanto, puede decirse que la falta de oportunidad para alimentarse debido a 
largas cópulas, afectó directamente la fecundidad del morfo infuscans. 
Nuestros resultados muestran que las hembras ginocromas (infuscans y aurantiaca), 
responden de manera diferente a alta densidad de machos, esto quizá puede estar ocurriendo 
en otros componentes de adecuación diferentes a la fecundidad. Así, nosotros sugerimos 
que estudios futuros para probar hipótesis sobre polimorfismo de color, no deberían 
considerar ambas formas de color de manera conjunta (agrupándolos como ginocromas). 
Nosotros no encontramos diferencias en la longevidad a nivel de morfo, tratamiento ni 
en la interacción morfo*tratamiento. Así la baja fecundidad alcanzada por el morfo 
infuscans no es resultado de que viva menos sino que simplemente deja de poner huevos a 
partir del segundo día que son sometidas al tratamiento 2. En contraste, el morfo aurantiaca 
y androcromo presentan fluctuaciones marcadas en la cantidad de huevos que ponen.  
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Como muestran los gráficos 1a y 1b, resulta importante evaluar la fecundidad a través 
de los días en cada morfo de color. Así, como se deduce de este trabajo, la fecundidad de 
hembras capturadas en el campo podría no ser un buen indicador de la fecundidad real de 
una hembra a lo largo de toda su vida. Por ejemplo, hembras infuscans capturadas al 5º día 
de empezar a aparearse no pondrán los mismos huevos que hembras capturadas durante los 
2 primeros días. Otro factor a tener en cuenta es que una elevada fecundidad no implica 
necesariamente un mayor éxito reproductor, ya que la mortalidad larvaria podría anular las 
ventajas derivadas de una mayor fecundidad. De hecho, en Enallagma cyathigerum, una 
especie que presenta dos morfos de color, el tamaño de puesta se correlaciona débilmente 
con el número de descendientes que alcanzan la etapa adulta, y no muestra diferencias entre 
morfos (Bots et al., 2010). 
Muchos factores que interaccionan en poblaciones naturales conforman el medio 
ambiente donde las características fenotípicas evolucionan. Para entender cómo se mantiene 
el polimorfismo de color en hembras, es necesario considerar todos esos factores. En el caso 
del polimorfismo de color restringido a las hembras, factores como el tamaño poblacional, 
frecuencia y abundancia de machos y los distintos morfos de color; preferencia de machos 
por los distintos morfos así como diferentes componentes de adecuación, pueden estar 
jugando un papel importante en el mantenimiento de dicho polimorfismo. Estudios de 
campo son especialmente útiles para analizar cómo esos factores interactúan. Sin embargo, 
tales estudios no permiten entender la contribución de cada factor por separado. Así, los 
estudios en poblaciones naturales y estudios en condiciones controladas son requeridos para 
un mejor entendimiento sobre el mantenimiento y evolución del polimorfismo de color 
restringido a hembras. Este trabajo indica que bajo las mismas condiciones 
medioambientales (frecuencias de diferentes morfos de color, densidades poblacionales, 
proporciones sexuales, humedad, luz, etc.), los distintos morfos de color de I. graellsii 
36 
 
difieren en su susceptibilidad o resistencia (en términos de fecundidad), al ser sometidos a 
largas cópulas que resultan de densidades altas de machos.  
Nuestros resultados, junto con estudios previos de campo y laboratorio, nos permiten 
sugerir un escenario posible para el mantenimiento del polimorfismo de color en hembras. 
Si las poblaciones naturales presentan variación en la densidad de machos a lo largo de la 
estación reproductiva o en diferentes generaciones (Cordero, 1992a; Cordero y Egido, 
1998), los diferentes morfos tendrán más o menos ventajas durante diferentes momentos, 
dependiendo de la densidad de machos. Esto explicaría la variación en las frecuencias de los 
morfos de color encontradas en diferentes poblaciones (Fincke et al., 2005; Svensson y 
Abbott 2005; Van Gossum et al., 2007; Takahashi et al., 2010). Estudios previos han 
indicado que los machos prefieren aparearse con hembras infuscans (Cordero y Andrés, 
1996; Cordero Rivera y Andrés, 2001; Cordero et al., 1998), pero las hembras infuscans 
parecen ser, a su vez, las más susceptibles, como se ha observado en este estudio. Esto 
también ha sido reportado en otros estudios (Gosden y Svensson, 2009; Takahashi y 
Watanabe, 2010b). Así, cuando la densidad de machos sea baja comparada con la densidad 
de hembras, las hembras infuscans tendrán una ventaja ya que tendrán más oportunidades 
de aparearse que las hembras androcromas, y no sufrirán cópulas muy largas. En contraste, 
cuando la densidad de machos sea alta, las hembras androcromas tendrían una ventaja: la 
abundancia de machos facilitaría que las hembras androcromas se apareasen, sin afectar su 
fecundidad. Por otra parte, las hembras aurantiaca ganarán un beneficio intermedio en 
ambas condiciones, lo que les permitirá permanecer en la población. 
La evidencia empírica recuperada en estudios previos coincide con las predicciones 
concernientes al éxito de apareamiento para cada morfo, sugeridas arriba. Cordero (1992a) 
presentó que en Ischnura graellsii, el éxito de apareamiento es el mismo para hembras 
androcromas y ginocromas a alta densidad, pero la proporción de hembras no apareadas es 
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más grande en androcromas que en ginocromas a baja densidad. Las hembras androcromas 
también se aparean menos frecuentemente en otras especies de Ischnura (Cordero at al., 
1988; Cordero Rivera y Sánchez-Guillén, 2007; Sánchez-Guillén et al., 2013). Además, hay 
estudios que indican que la frecuencia de hembras androcromas parece estar correlacionada 
con la densidad de machos en I. graellsii (Cordero, 1992a; Cordero y Andrés, 1996; 
Cordero y Egido, 1998), I. elegans (Hinnekint, 1987) y también en Nehalennia irene 
(Forbes et al., 1995).  
Es muy probable que las explicaciones que consideran factores múltiples 
interaccionando dinámicamente pueden producir una respuesta más precisa sobre cómo el 
polimorfismo de color en hembras es mantenido en poblaciones naturales.  
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Capítulo III  
Polimorfismo de color y sistema inmune en Ischnura graellsii 
Introducción  
El polimorfismo es un excelente sistema modelo para entender cómo se mantiene la 
variación genética en las poblaciones naturales, así como los procesos de especiación (Gray y 
Mckinnon, 2007). El polimorfismo de color restringido a las hembras es muy común en las 
especies de Odonata, especialmente en los Zygoptera (Cordero y Andrés, 1996; Fincke et al., 
2005) (ver introducción general Capítulo I). Sin embargo, el origen y presiones selectivas que 
permiten el mantenimiento de dicho polimorfismo aun no son bien conocidos.  
La evolución y mantenimiento del polimorfismo de color limitado a las hembras ha 
sido estudiado principalmente sobre la base de preferencia de apareamiento de los machos 
(por ejemplo: Andrés et al., 2002; Fincke, 2004; Sherratt, 2001; Van Gossum et al., 1999). En 
la mayoría de los estudios no se consideran características relacionadas con adecuación o 
posibles correlaciones entre el color y otras características que puedan estar jugando un papel 
importante en el mantenimiento de este tipo de polimorfismo.  
Diversos estudios sobre el polimorfismo de color han hecho evidente que los 
diferentes morfos difieren en muchas más características que la coloración (McKinnon y 
Pierotti, 2010; Sinervo y Svensson, 2002). Se ha encontrado que el color en los morfos puede 
estar correlacionado con una gran variedad de características, entre ellas: tiempo de desarrollo 
(Abbott y Svensson, 2005), fecundidad (Svensson y Abbott, 2005; Takahashi y Watanabe, 
2010a,b), morfología (Abbott y Svensson, 2008; Abbott y Gosden, 2009), resistencia y 
tolerancia a acoso de machos (Sirot y Brockmann, 2001; Gosden y Svensson, 2007; 2009;), 
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tamaño corporal (Gordon y Smith, 1998; Cordero, 1992a); conducta (Van Gossum et al., 
2001). 
La función inmune es una característica fisiológica que recientemente ha recibido 
especial atención como una variable relacionada con adecuación y correlacionada con 
polimorfismo de color. Svensson y colaboradores (2001 a,b), encontraron selección 
correlacional entre morfos de hembras y condición inmunológica mediada por la densidad 
social en la lagartija Uta stansburiana. En esta especie la forma amarilla presenta alta función 
inmune, mientras la naranja  presenta baja. Calsbeck y colaboradores (2008), también 
encontraron diferencias en respuesta inmune en la lagartija Anolis sagrei. En otro estudio 
Iserbyt y colaboradores (2012), encontraron que hembras andromorfas de Nahalenia irene 
(Odonata), presentan un 10% más de actividad de fenoloxidasa (PO) que ginomorfas. Por su 
parte Armitage y Siva-Jothy (2005) en un estudio en el escarabajo Tenebrio molitor 
encontraron que parámetros inmunes varían entre organismos, hallando que los individuos 
oscuros son más resistentes a patógenos que los de color canela.  
Uno de los principales sistemas de defensa innata en invertebrados es la melanización 
de patógenos y tejido dañado. Este proceso es controlado por la enzima fenoloxidasa (PO). 
Durante la cascada de la fenoloxidasa, un aminoácido, la fenilalanina, es convertida en 
tirosina que posteriormente la enzima PO (producida principalmente por los hemocitos 
llamados oenocitoides), transforma en un compuesto llamado dopa y luego en dopaquinona 
que a lo largo de diversas reacciones, es convertida en melanina como producto final. La 
melanina no es tóxica; sin embargo durante su formación se originan productos intermedios 
como quinonas, difenoles, peróxido de hidrógeno y nitrógeno reactivo, los cuales son 
importantes durante la defensa en contra de bacterias, hongos y agentes virales. Las 
fenoloxidasas son expresadas como zimógenos o proenzimas (proPO, por sus siglas en inglés) 
en todos los insectos y son convertidas a su forma activa PO ante la presencia de patógenos 
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(Cerenius y Söderhäll, 2004; González-Santoyo y Córdoba-Aguilar, 2012). Estudios de 
laboratorio han mostrado que la producción y mantenimiento de la cascada fenoloxidasa tiene 
altos costos en términos de adecuación (Revisado por González-Santoyo y Córdoba-Aguilar, 
2012).  
Nosotros pusimos a prueba en Ischnura graellsii si el polimorfismo de color está 
relacionado con la función inmune. Para ello, evaluamos la actividad de la enzima 
fenoloxidasa (PO) y su forma inactiva profenoloxidasa (proPO) en los distintos morfos de 
color de I. graellsii, para determinar si podría jugar algún papel en el mantenimiento del 
polimorfismo de color en esta especie. 
 
Métodos 
Los organismos fueron colectados en el campo a finales del verano de 2011 en las 
localidades de Vilalonga (42⁰ 27′ 9.30″N; 8⁰ 50′ 51.89″ O), Lanzada (42⁰ 25′ 1.22″; 8⁰ 52′ 
1.42″ O) y Campus de la Universidad de Vigo (42⁰ 10′ 18.00″ N; 8⁰ 41′ 19.20″ O).Fueron 
apareados y puestos a ovipositar en frascos de cristal que contenía como sustrato papel filtro 
humedecido con agua. Las puestas fueron colocadas en cajas petri con agua de manantial 
hasta su eclosión. Después de la eclosión larvas de las diferentes puestas elegidas al azar y 
mezcladas entre sí fueron mantenidas en recipientes plásticos con agua de manantial y tiras de 
papel filtro como sustrato. Las larvas fueron alimentadas con nauplius de Artemia salina 
diariamente y el agua fue cambiada cada tercer día para evitar crecimiento de bacterias (Van 
Gossum et al., 2003). Una vez que las larvas alcanzaron una longitud aproximada de 1 cm, 
fueron separadas por sexo y destinadas a nuevos contenedores con las mismas características 
de agua y sustrato. En este estadío es fácil diferenciar a las hembras porque el ovipositor 
(situado en la zona posterior ventral del abdomen) se distingue fácilmente. A cada nuevo 
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contenedor se destinaron 12 hembras y 12 machos. A partir de este momento los organismos 
fueron alimentados diariamente con Tubifex ad libitum hasta la emergencia y el agua fue 
cambiada aproximadamente cada 3 días o cuando empezara a verse turbia. Una vez alcanzada 
la emergencia como adultos, se identificó el fenotipo de cada hembra de color y machos 
durante las primeras horas. Los individuos de los diferentes morfos y machos fueron medidos 
e introducidos en el ultracongelador de -80 °C con la finalidad de detener la actividad 
enzimática y medir posteriormente los parámetros inmunes: fenoloxidasa (PO) y su forma 
inactiva pro fenoloxidasa (proPO).  
Debido a que no es posible determinar el fenotipo de los morfos durante la fase larval, 
conforme los individuos iban emergiendo fuimos completando poco a poco un tamaño 
mínimo de muestra para los análisis de inmunidad. Así, analizamos 27 hembras infuscans, 15 
aurantiaca, 17 androcromas y 24 machos. No pudimos aumentar el número de aurantiaca y 
androcromas debido a que o bien murieron más durante la etapa larvaria o simplemente por 
azar teníamos menos individuos con éstos fenotipos, que son los menos frecuentes en las 
poblaciones naturales (Sánchéz Guillén et al., 2005). 
Condición 
Pocas horas después de la emergencia los individuos fueron marcados escribiendo un 
número sobre su ala y su longitud total fue registrada utilizando un calibre marca Mitutoyo 
(precisión de 0.1 mm). Se les asignó un fenotipo para después ser sacrificados 
introduciéndolos en una nevera con temperatura de -20°C. 
Medimos peso seco y contenido de grasa como variables que se encuentran 
correlacionadas con condición (Rolff y Joop, 2002). Únicamente utilizamos el tórax debido a 
que las hembras almacenan huevos en su abdomen además de que tienen un alto peso y 
contenido de grasa en esta parte del cuerpo (Joop et al., 2006). Así, pudimos hacer una mejor 
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comparación entre sexos. Las alas y patas también fueron descartadas ya que casi no tienen 
grasa. La cabeza por su parte también se descartó debido a que no contiene grasa utilizable 
metabólicamente (Plaistow y Siva-Jothy, 1996). 
Empleamos el método descrito por Marden (1989) y modificado en Córdoba Aguilar 
et al., (2009) para evaluar condición. Para obtener el peso seco, colocamos el tórax de cada 
individuo en tubos eppendorf y los introdujimos en una estufa de desecación (Carbolite High-
temp modelo PF60), a una temperatura de 28°C, durante 24 horas. Posteriormente registramos 
su peso utilizando una balanza analítica (precisión de 0.01 mg). La grasa de cada individuo 
fue extraída colocando 0.5 ml de cloroformo en cada tubo que posteriormente llevamos a la 
estufa de desecación a 28°C, durante 24 horas. Los tórax nuevamente fueron pesados. El 
contenido de grasa fue calculado como la diferencia entre la masa seca y masa después de la 
extracción de grasa (Marden, 1989). 
Parámetros de la respuesta inmune  
Para analizar la actividad de la proPO y la PO nos basamos en el protocolo de Stoks et 
al., (2006). Las muestras de individuos congeladas a -80°C fueron homogeneizadas en frío 
usando un micropistilo en una mezcla de 150 µl de buffer cacodylate (0.01 mol/L Na-Coc, 
0.005 mol/L CaCl2) y 150 µl de inhibidor de proteasa (Sigma, P-2714). El homogeneizado fue 
centrifugado a 4°C, a 6500 rpm, durante 15 minutos.  
Separamos 200 µl de sobrenadante de cada individuo para medir la actividad de la PO 
y su precursor proPO. 
Tanto para el análisis de la proPO como para el análisis de PO, utilizamos placas de 
microtitulación de 96 pocillos. En cada pocillo se colocaron 20 µl de sobrenadante extraído de 
cada individuo. La proPo fue activada añadiendo 5 µl de quimotripsina (5mg/ml de agua 
destilada), mientras 5 µl de agua destilada en su lugar fue adicionada a los pocillos para medir 
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la PO. La mezcla en ambas placas fue incubada por 5 minutos a temperatura ambiente. 
Posteriormente, tanto en la placa para analizar proPo como en la que se analizó PO, se 
adicionó a cada pocillo 25 µl de PBS y 150 µl de L-DOPA (10mM in cacodylate buffer).  
La reacción fue seguida en un espectofotómetro durante 30 minutos a 30°C y las 
lecturas se tomaron cada 20 segundos a 490 nm. 
La actividad enzimática fue medida como la pendiente de la curva de reacción durante 
la fase lineal de la reacción (entre 5 y 15 minutos) durante la cual la enzima cataliza la 
transición de L-DOPA a dopacromo (Rolff y Siva Jothy, 2004). Los análisis para medir la 
proPO y PO se realizaron por duplicado y los resultados fueron promediados.  
Los machos fueron considerados como un morfo más en el análisis. Todos los análisis 
fueron hechos con el programa estadístico SPSS 22 para Windows. 
 
Resultados  
Condición 
Desafortunadamente no pudimos comparar la condición de los tres morfos de color 
debido a que pocas hembras aurantiaca y androcromas emergieron de nuestros tratamientos y 
las que emergieron fueron destinadas al análisis de inmunidad. Así, sólo pudimos comparar si 
existían diferencias en la condición de hembras infuscans y machos. En este análisis, una 
prueba de U de Mann Whitney mostró que existen diferencias significativas en el peso seco (a 
la emergencia como adultos), de machos y hembras infuscans (U= 405, p= 0.002, N=51). No 
encontramos diferencias en el contenido de grasa entre dichos fenotipos (U=315.50, p= 0.209, 
N=51). 
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Actividad Inmune  - Fenoloxidasa (PO) 
Encontramos que no existen diferencias significativas al comparar los 4 fenotipos 
(infuscans, aurantiaca y androcromo y machos), de acuerdo a una prueba de Kruskal-Wallis 
(H = 7.54, p= 0.57, N= 83; Figura 1). Además, una prueba de Kruskal-Wallis indicó que 
existen diferencias significativas al comparar los tres morfos de hembras sin incluir a los 
machos. (H (2)= 7.02, p= .03, N= 59).  
Para determinar qué medias explican las diferencias que encontramos, realizamos una 
prueba de contrastes de medias utilizando una corrección de Bonferroni para hipótesis 
múltiples (Tabla 1). Este análisis mostró diferencias entre las hembras aurantiaca y las 
infuscans. 
Finalmente analizamos si existían diferencias significativas entre sexos, hembras 
(agrupando los 3 morfos de color en un grupo) y machos. No encontramos diferencias entre 
estos dos grupos (U de Mann-Whitney U=779, p= 0.475, N= 83, hembras μ= 0.012 ± 0.0011 
(59) machos μ= 0.013 ± 0.0019 (24)). 
Actividad inmune - Profenoloxidasa (proPO) 
La prueba de Kruskal-Wallis que utilizamos para comparar los cuatro fenotipos 
(hembras de los tres morfos: infuscans, aurantiaca y androcromo y machos), muestra que no 
existen diferencias significativas en la actividad de la profenoloxidasa (H (3)= 4.45, p= 0.217; 
N= 82, Figura 2).  
Al comparar si existían diferencias entre los tres morfos de hembras sin incluir a los 
machos, tampoco encontramos diferencias significativas (Kruskal Wallis para muestras 
independientes H (2)= 4.67, p= 0.097, N= 58 infuscans μ= 0.009 ± 0.0009 (26), aurantiaca 
μ= 0.006 ± 0.001 (15) y androcromo μ=0.008 ± 0.001 (17)). 
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Finalmente analizamos si existían diferencias significativas entre sexos, agrupando los 
3 morfos de color en un grupo y machos. Nosotros no encontramos diferencias entre estos dos 
grupos (U de Mann-Whitney para muestras independientes U= 711.50, p=0.87, N= 82 
hembras μ= 0.008 ± 0.0007 (58), machos μ= 0.009 ± 0.001 (24)). 
 
 
 
Figura 1. Valores medios con sus respectivos errores estándar de la pendiente de la curva de reacción 
del análisis de fenoloxidasa (PO) para los 4 fenotipos analizados (hembras: morfo infuscans, 
aurantiaca y androcromo, y machos).  
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Figura 2. Valores medios con sus respectivos errores estándar de la pendiente de la curva de reacción 
del análisis de profenoloxidasa (proPO) para los 4 fenotipos analizados (hembras: morfo infuscans, 
aurantiaca y adrocromo y machos). 
 
 
Tabla 1. Prueba de contrastes de medias con corrección de Bonferroni. Se compara el promedio de las 
pendientes de la curva de reacción de fenoloxidasa (PO) entre los diferentes morfos de color de I.  
graellsii 
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(I) morfo (J) morfo
Diferencia de 
medias (I-J)
Error 
estándar gl
Sig. 
Bonferroni
infuscans aurantiaca 0.0064 0.003 1 0.04
androcromo 0.0021 0.002 1 1,00
androcromo aurantiaca 0.0043 0.003 1 0.40
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Figura 3. Morfos de color y macho de Ischnura graellsii. Hembra aurantiaca con una sola línea negra 
en el dorso del tórax. Morfos infuscans, androcromo y macho con líneas negras abarcando una 
considerable porción del dorso del tórax (Fotos Adolfo Cordero).  
 
Discusión 
Al analizar la actividad de la enzima fenoloxidasa en los tres morfos de color y 
machos, no encontramos diferencias significativas entre los cuatro fenotipos. No obstante, 
este resultado es solo marginalmente no significativo, pues presenta un nivel de significancia 
de 0.057, lo cual sugiere que este fenómeno podría ser de interés y debería ser evaluado en 
estudios posteriores. En la Figura 1 y la Tabla 1, la media en la actividad de la PO para las 
hembras aurantiaca parece claramente más baja que la de los otros fenotipos. Así, al 
comparar la actividad de la PO sólo entre los tres morfos de color, encontramos diferencias 
significativas, lo cual nos lleva a pensar que estas diferencias pudieron difuminarse al incluir 
el fenotipo machos en el primer análisis. Una prueba de contraste de medias por parejas, con 
corrección de Bonferroni, muestra que las diferencias que encontramos entre los tres morfos 
macho aurantiaca
androcromo infuscans
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de color son mejor explicadas por la diferencia entre las hembras infuscans y aurantiaca 
(Tabla 2, Figura 1). Nosotros no encontramos diferencias entre sexos en la actividad de PO.  
Por otro lado cuando analizamos la forma inactiva de la fenoloxidasa (proPO), no 
encontramos diferencias significativas en ninguna comparación examinada: los cuatro 
fenotipos (morfos infuscans, aurantiaca y androcroma y machos); solo las hembras; y entre 
sexos, aunque de nuevo la tendencia es la misma que en el caso de la PO. 
Las diferencias encontradas entre el morfo aurantiaca e infuscans podrían estar 
relacionadas con las diferencias en melanización entre ambos morfos. Armitage y Siva-Jothy 
(2005), encontraron que la actividad de la fenoloxidasa es más alta en individuos negros que 
en aquellos de color bronceado en el escarabajo Tenebrio molitor. En esta especie, se ha 
encontrado que existe una correlación entre color cuticular y resistencia a un hongo 
entomopatogénico (Barnes y Siva-Jothy, 2000). El color cuticular ha sido relacionado con 
resistencia a patógenos en otras especies de insectos encontrándose que organismos negros 
son más resistentes que claros (Wilson et al., 2001, Ruiz-Guzmán et al., 2013). El color 
cuticular o patrones negros en la cutícula de los insectos son comúnmente un producto de la 
melanina que es controlada por la enzima fenoloxidasa. Esto podría explicar la correlación 
encontrada entre melanización y alta actividad de fenoloxidasa en algunos estudios realizados 
en insectos (Armitage y Siva-Jothy, 2005; Joop et al., 2006; Ruiz-Guzmán et al., 2013). 
En Ischnura graellsii las hembras aurantiaca son el único morfo que tiene todo el 
tórax naranja al principio de su vida y posteriormente marrón y sólo presenta una línea negra 
en la zona dorsal del tórax, mientras que los morfos infuscans, androcromo y machos 
presentan tres líneas negras abarcando una zona considerable de la zona dorsal del tórax 
(Cordero-Rivera, 1988; Figura 3). Quizá en I. graellsii, como en otros insectos, los morfos 
con más patrones negros (líneas negras abarcando gran parte de la parte dorsal del tórax) sean 
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los más resistentes contra patógenos. Nosotros encontramos que el morfo que presenta la 
media más baja tanto en PO como en proPO es el morfo aurantiaca (Figura 1, Tabla 1). Sin 
embargo, el morfo aurantiaca sólo presenta diferencias significativas con respecto al morfo 
infuscans en la actividad de la enzima PO (Tabla 2). Como puede observarse en la Figura 1 y 
Tabla 2, las hembras infuscans y androcromas presentan medias muy parecidas en la 
actividad de PO (y similares a las de los machos). Lo anterior es de esperarse si la cantidad de 
PO en éste caso se encuentra correlacionada con los patrones negros en la parte dorsal del 
tórax, que son muy parecidos entre estos tres fenotipos. 
Nosotros no encontramos diferencias entre sexos en la actividad de PO ni en su forma 
inactiva proPO, lo que contrasta con los reportes de otros autores (Joop y Rolff 2004; Joop et 
al., 2006; Ruiz-Guzmán et al., 2013). Es importante mencionar que en este estudio se evaluó 
la actividad de PO y su forma inactiva en individuos recién emergidos, por lo que no 
descartamos que los organismos adultos de esta especie puedan presentar diferencias entre 
sexos. La fenoloxidasa es una característica costosa cuya producción (incluyendo la 
activación de proPO) y mantenimiento tiene costos de adecuación para los individuos que la 
producen y es dependiente de la dieta (revisado por: González-Santoyo y Córdoba-Aguilar, 
2012). Diversos estudios inmunoecológicos han presentado evidencia de que el destino de 
recursos para la producción de proPO y PO afecta a otras funciones (González-Santoyo y 
Córdoba-Aguilar, 2012). La producción de características sexuales secundarias es un ejemplo 
de características que pueden verse comprometidas debido a la inversión en la función 
inmune.  
El dimorfismo sexual en la respuesta inmune ha sido explicado desde el punto de vista 
de la selección sexual. Los machos presentan un compromiso entre la inversión en respuesta 
inmune o el desarrollo de características sexuales. En cambio, las hembras apuestan por 
invertir en respuesta inmune para favorecer su longevidad si ésta se encuentra correlacionada 
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con fecundidad (Rolff, 2002). Así, los machos de muchas especies presentan más baja 
respuesta inmune que las hembras (Rolff, 2002; Joop et al., 2006; Nunn et al., 2009; Ruiz-
Guzmán et al., 2013). Nosotros mantuvimos a los organismos alimentándolos ad libitum 
durante todo su desarrollo. Por lo tanto, ninguno de los fenotipos tuvo conflictos en destinar 
recursos entre diferentes funciones por lo que el dimorfismo sexual que pudiéramos encontrar 
para esta especie en el medio natural pudo verse oscurecido. Jopp y Rolff (2004), en su 
estudio en el odonato Coenagrion puella, encuentran que las larvas criadas en presencia de 
parásitos y depredadores presentan dimorfismo sexual en respuesta inmune. Sus resultados 
muestran que las larvas hembra incrementan su inversión en sistema inmune pero los machos 
no. Por su parte De Block y Stoks (2008) en su estudio con el odonato Lestes viridis, 
encuentran que distintas variables inmunes evaluadas en organismos recién emergidos, se 
reducen cuando las larvas de esta especie son criadas bajo estrés alimenticio por un periodo 
reducido. 
El polimorfismo es un excelente sistema modelo para entender cómo se mantiene la 
variación genética en las poblaciones naturales (Gray y Mckinnon, 2007; Calsbeek et al., 
2010). No obstante, las presiones selectivas detrás de él aún no son bien conocidas. El 
polimorfismo de color restringido a las hembras ha sido principalmente abordado sobre la 
base de preferencias de apareamiento. Sin embargo, cada vez más estudios ponen de 
manifiesto la necesidad de estudiar características relacionadas con adecuación que presentan 
correlaciones con el color de los diferentes morfos. Este estudio muestra que al menos en el 
momento de la emergencia existen diferencias en actividad inmune entre los morfos de color 
de Ischnura graellsii. En el capítulo II presentamos que los diferentes morfos de color de I. 
graellsii muestran diferencias en la fecundidad como respuesta   a altas densidades de machos 
El identificar compromisos entre características relacionadas con la adecuación puede ser una 
pieza clave para un mejor entendimiento del mantenimiento del polimorfismo de color en ésta 
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y otras especies. Es posible que cada morfo esté asociado a una combinación de distintas  
características que resultan en configuraciones alternativas donde la adecuación se maximiza. 
Estos distintos óptimos podrían explicar la coexistencia de los diferentes morfos de color 
(Svenson et al., 2001b; Calsbeeek et al., 2008, 2010; Mckinnoni y Pierotti, 2010). 
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Capítulo IV 
Efecto de estructuras del edeago en la duración de la cópula de Ischnura 
graellsii 
Introducción  
La selección sexual fue propuesta originalmente por Darwin (1871) para tratar de 
explicar la presencia de características en forma de armas para combate y ornamentos en los 
machos de muchas especies. La selección sexual ocurre cuando individuos de un sexo 
compiten por el acceso a individuos del sexo opuesto (Darwin, 1871). Tradicionalmente se 
asume que la selección sexual toma lugar vía dos procesos: Uno es la lucha o competencia 
usualmente entre machos por tener acceso a las hembras para copular (selección intrasexual). 
El otro proceso es la elección de pareja donde generalmente los machos compiten entre sí para 
ser elegidos por las hembras (selección intersexual). Ahora sabemos que no todas las cópulas 
resultan en inseminación y no todas las inseminaciones resultan en fertilización (Eberhard, 
1985). Si las hembras se aparean con más de un macho antes de que sus huevos hayan sido 
fertilizados y el esperma permanece vivo dentro de ellas (lo que ocurre en los insectos), se 
producirá competencia entre los eyaculados de los machos rivales, lo que se conoce como 
competencia espermática (Parker, 1970). La elección de las hembras después de la cópula 
también puede presentarse cuando las hembras presentan algún tipo de control sobre los 
procesos de fertilización y pueden elegir entre los eyaculados de diferentes machos, lo que se 
conoce como “elección femenina críptica” (Eberhard, 1996). Así, la selección sexual puede 
tener lugar durante diferentes momentos: antes, durante y después de la cópula. Mientras la 
selección sexual precópula puede explicar la evolución de rasgos morfológicos exagerados, 
como por ejemplo grandes astas en los ciervos o estructuras ornamentales como las plumas en 
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los pavorreales, la selección sexual postcópula puede explicar por ejemplo la evolución de 
caracteres genitales masculinos y femeninos.  
Importantes avances teóricos y empíricos han sugerido una nueva interpretación de la 
selección sexual (Rice, 1996; Arnqvist, 1997b; Holland y Rice, 1998; Stutt y Siva-Jothy, 
2001) y algunos fenómenos o características que tradicionalmente se asumía eran afectados 
por competencia entre machos o elección femenina son explicados alternativamente por la 
coevolución de machos y hembras que resulta de un conflicto sexual (Cordero y Eberhard, 
2003, 2005). El conflicto sexual ocurre cuando los intereses en adecuación de machos y 
hembras divergen (Holland y Rice, 1998; Arnqvist y Rowe, 2002). Bajo el conflicto sexual, la 
selección favorece la evolución de características en los machos que les permiten manipular a 
las hembras aún en contra de sus intereses reproductivos. En respuesta a la evolución de estas 
características “ofensivas” de los machos, la selección favorece en las hembras la 
“resistencia” a dichas ofensas, es decir, mecanismos que les permitan evitar ser manipuladas. 
El conflicto sexual puede generar un proceso coevolutivo de adaptación y contra-adaptación 
entre machos y hembras por el control de la reproducción (Arnqvist y Rowe, 2002). 
Los odonatos son un grupo de animales en el cual la competencia de esperma ha sido 
ampliamente estudiada (Corbet, 1999; Simmons y Siva-Jothy, 1998; Simmons, 2001; Cordero 
Rivera, 2002; Cordero-Rivera y Córdoba-Aguilar, 2010). En este grupo, machos y hembras se 
aparean en múltiples ocasiones y las hembras tienen la capacidad de almacenar esperma en 
órganos especializados: la bolsa copuladora y una o dos espermatecas. La cópula en este 
orden típicamente presenta dos etapas, aunque en algunas especies existen tres etapas. En la 
primer etapa, los machos desplazan el esperma almacenado por las hembras de cópulas 
anteriores. Esta fase abarca gran parte del tiempo total de la cópula. En la segunda etapa los 
machos transfieren su propio esperma (Miller y Miller; 1981). En los odonatos la selección 
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sexual ha favorecido en los machos la habilidad para desplazar o reposicionar  el esperma de 
machos rivales, utilizando su genitalia (Waage, 1979). Para ello, la selección ha promovido en 
los machos la evolución de una amplia variedad de estructuras genitales y conductuales que 
les permiten alcanzar los órganos de almacén de esperma de las hembras. Basándose en estas 
características se ha sugerido que la competencia espermática es el principal mecanismo 
detrás de la evolución genital en los odonatos y la importancia de la conducta de las hembras 
y control sobre las decisiones sobre la reproducción han sido minimizadas (Fincke 1997). Sin 
embargo, no sabemos hasta qué punto las conductas y estructuras genitales masculinas han 
sido moldeadas por las hembras a través de la elección femenina críptica.  
Existe evidencia experimental que sugiere que en algunas especies de odonatos las 
hembras ejercen elección críptica. Por ejemplo, Córdoba-Aguilar (1999, 2002) documentó un 
mecanismo por el cual los machos del zigóptero Calopteryx haemorrhoidalis asturica 
acceden al esperma almacenado en la espermateca de las hembras. Córdoba-Aguilar observó 
que el edeago estimula durante la cópula las láminas cuticulares presentes en el tracto genital 
femenino, las cuales contienen sensilios con mecanoreceptores. La estimulación de estas 
láminas resulta en la expulsión de parte del esperma almacenado en la espermateca. También 
encontró que los machos difieren en su habilidad para estimular a las hembras. Así la 
remoción de esperma en este caso puede ser un potencial mecanismo de elección críptica de 
las hembras. Además en un estudio donde se utilizaron dos especies de Zygoptera: Enallagma 
praevarum e Ischnura denticollis se encontró que hembras que se aparearon con el mismo 
macho expulsaron similares cantidades de esperma después de la cópula y pusieron similar 
cantidad de huevos (Córdoba-Aguilar, 2006). Otra fuente de evidencia sobre elección 
femenina críptica en Odonata es la encontrada por Andrés y Cordero-Rivera (2000) en su 
estudio con el zigóptero Ceriagrion tenellum. En su estudio, tratando de entender las 
prolongadas cópulas que se presentan en esta especie, encontraron una relación positiva entre 
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la duración de la cópula y el éxito en paternidad. Ellos demostraron que la duración de la 
cópula en C. tenellum no puede explicarse por el tiempo en que el macho extrae el esperma de 
la bursa ya que este proceso dura 10 minutos y los machos son incapaces de alcanzar la 
espermateca. Así sugieren que los machos pueden extender la duración de las cópulas para 
estimular a las hembras induciéndolas a fertilizar sus huevos con su esperma. Evidencia que 
apoya esta idea es que la duración de la cópula con hembras previamente apareadas es más 
larga que la cópula con hembras vírgenes. Este hecho ha sugerido que los machos son capaces 
de detectar el estatus de apareamiento de las hembras posiblemente utilizando algún tipo de 
sensilio presente en el edeago (Andrés y Cordero-Rivera, 2000; Uhía y Cordero-Rivera, 
2005). Evidencia experimental mostró que esta conducta no es resultado de competencia 
espermática (tiempo que pasa el macho expulsando esperma), debido a que en especies donde 
los machos no son capaces de remover esperma de la espermateca, la segunda cópula es 
también más larga. Mientras que en especies sin una espermateca, las diferencias entre la 
primera y segunda cópula no son significativas. Esto sugiere que largas cópulas con hembras 
previamente apareadas se deben a que los machos utilizan este tiempo para estimular a las 
hembras y expulsen el esperma de machos rivales y/o inducirlas a usar su esperma en la 
fertilización. Al parecer, la espermateca es un órgano clave en la evolución genital de machos 
y hembras en odonatos (Uhía y Cordero-Rivera, 2005) 
Por otro lado se ha encontrado que las hembras de algunos odonatos expulsan esperma 
al terminar la copula y antes de la oviposición lo que se ha interpretado como un caso más de 
posible elección femenina criptica (Cordero Rivera, 2002; Lindeboom, 1998).). 
La duración de la cópula en Ischnura graellsii es de 1 a 5 horas (Cordero, 1989). El 
edeago de los machos de esta especie tiene en su parte terminal dos cuernos con barbas 
distales orientadas hacia atrás (Cordero y Miller, 1992). Por su parte, las hembras tienen una 
bolsa copuladora y una espermateca (Cordero y Miller, 1992). Existe evidencia experimental 
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que muestra que los machos de de I. graellsii tienen la capacidad de remover el esperma de la 
bursa y espermateca utilizando sus cuernos (Cordero y Miller, 1992). No obstante, la 
remoción de esperma de los órganos de almacén de las hembras no es completa, 
especialmente la remoción de la espermateca (Cordero y Miller, 1992). Este hecho da 
oportunidad a que las hembras ejerzan algún tipo de control sobre el uso del esperma 
remanente en sus órganos y puedan sesgar la paternidad favoreciendo algunos machos sobre 
otros [elección femenina criptica, (Eberhard, 1996)]. 
 En este estudio nosotros modificamos experimentalmente la genitalia de machos de 
Ischnura graellsii con la finalidad de deducir la influencia de la morfología de estructuras 
genitales de machos en el éxito en la fertilización. Utilizamos microsatélites para determinar 
el éxito en paternidad. 
 Esperamos que si las características en la genitalia de los machos de Ischnura graellsii 
permiten cortejar a las hembras y por lo tanto la elección de la hembra tiene un papel 
importante en la evolución de estrategias reproductivas de machos y hembras (tiempo de 
cópula, morfología genital, etc.), entonces encontraremos diferencias significativas en el éxito 
en paternidad entre machos modificados y no modificados y que estas diferencias no estarán 
relacionadas sólo con la habilidad de los machos para remover esperma rival. Esperamos 
también que si el tiempo de cópula está relacionado con el cortejo de los machos, el éxito en 
paternidad sea más alto para aquellos machos con cópulas más largas. 
 
Métodos 
Modificación de cuernos del edeago  
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 Durante el verano de 2009 y 2010 colectamos larvas a punto de la emergencia como 
adultos de la población de Vilalonga (Sanxenxo, 42⁰ 27′ 9.30″N; 8⁰ 50′ 51.89″ O), 
perteneciente a la provincia de Pontevedra, España. Las larvas fueron puestas en cubetas con 
agua y papel filtro como sustrato y alimentadas con el oligoqueto Tubifex hasta su emergencia 
como adultos. Se permitió el apareamiento de hembras maduras (aproximadamente 8 días) y 
machos maduros (aproximadamente 6 días) y las larvas obtenidas de las puestas fueron 
criadas en el laboratorio alimentándolas con nauplii de Artemia salina en sus primeras fases y 
posteriormente con Tubifex hasta alcanzar la emergencia como adultos.  
 Se identificó a machos y hembras escribiendo un número sobre su ala. Se registró su 
longitud total utilizando un calibre marca Mitutoyo (0.1 mm). Los animales experimentales 
fueron separados por sexo e introducidos en insectarios de dimensiones 50 × 50 × 50 cm con 
numerosos palos de madera insertados en su base a modo de perchas y cubiertos en su interior 
con papel aluminio que aumenta la luz reflejada y la sensación de profundidad, lo que evita 
conductas de escape (Johnson, 1965). En cada uno de los insectarios se introdujo un frasco de 
cultivo de Drosophila melanogaster como alimento. También se introdujo un recipiente con 
agua cubierto con una malla para proporcionar la humedad necesaria. En cada insectario se 
colocaron no más de 7 individuos.  
 Se utilizó una pequeña cámara de dióxido de carbono para dormir a los machos 
maduros (aproximadamente 6 días) que serían modificados. La cámara  consiste en una 
pequeña caja petri conectada a un tanque de dióxido de carbono, con una base rígida y porosa 
que permite el flujo continuo de CO2. Todas las modificaciones se realizaron bajo la lente de 
un microscopio estereoscópico. 
 Antes de colocar a los individuos para su modificación en la pequeña cámara, 
nosotros introdujimos cada individuo en un tubo tipo de ensayo con tapa plástica modificada 
58 
 
para hacer pasar una pequeña manguera conectada al tanque de dióxido de carbono. Una vez 
que el individuo quedaba inmóvil (aproximadamente 10 segundos). Rápidamente lo 
colocábamos en la cámara de CO2 que se encontraba bajo la lupa. Nosotros solo exponíamos 
el edeago al exterior ayudándonos con un alfiler entomológico y con una pinza para disección 
modificada en la punta a modo de tijera, cortamos el cuerno derecho del edeago desde su 
base. Esta modificación fue practicada lo suficiente por lo que su duración era muy corta 
(máximo 7 minutos) 
 Los organismos modificados eran entonces colocados en un insectario hasta su 
recuperación. Debido a la rapidez con que se llevaba a cabo la modificación y la mínima 
cantidad de CO2 utilizada, los individuos estaban completamente recuperados en menos de 10 
minutos. No percibimos ninguna modificación conductual en los organismos modificados. 
 Una vez que realizamos las modificaciones, se dividió el conjunto de hembras 
maduras (aproximadamente de 8 días) disponibles en dos grupos. Por una parte, se permitió el 
apareamiento en insectarios de las hembras del primer grupo con machos no modificados y 
después con machos modificados. Al mismo tiempo, las hembras del segundo grupo fueron 
primero apareadas con machos modificados y posteriormente con machos no modificados. 
Todos los organismos fueron puestos a copular a las 13:30 horas y una vez finalizada la 
primera cópula, retiramos al macho e introdujimos al siguiente macho experimental para una 
segunda cópula. Debido a la dificultad de obtener segundas cópulas, cuando no fue posible 
obtener una segunda cópula el mismo día, se intentó una segunda cópula al día siguiente. Los 
organismos que no copularon por segunda vez máximo el segundo día fueron descartados en 
nuestro experimento.  
 Nosotros registramos la duración de cada cópula y las hembras que lograron una 
segunda cópula fueron puestas a ovipositar en frascos de cristal que contenían papel de filtro 
humedecido como substrato. Las puestas fueron colocadas en cajas petri y cubiertas con agua 
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de manantial hasta la eclosión de los huevos (15 días aproximadamente). Las larvas recién 
emergidas de cada madre experimental fueron colocadas individualmente en tubos eppendorf 
y congeladas a -80 °C. 
 Los individuos progenitores fueron también colocados en tubos eppendorf y llevados 
a un ultracongelador de -80 °C.  
 
 
Figura 1. Genitalia de machos de Ischnura graellsii. a) Fotografía de microscopio de barrido 
del edeago de I. graellsii (Adolfo Cordero) a)Tipos de modificaciones experimentales 
realizadas en el edeago y b) Fotografía bajo el microscopio estereoscópico, macho con cerdas 
o pelos cubiertos. 
 
 
Modificación de los pelos de edeago 
 En el verano de 2011 se colectaron larvas a punto de emerger de las poblaciones de 
Montalvo, Pontevedra (42° 25´ 0.47 °N, 8° 52´ 1.64 ° O) y Monte Pedroso, A Coruña (42⁰ 53′ 
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66.46 ″N; 8⁰ 33′ 40.752″ O), que fueron transportadas al laboratorio y alimentados con 
Tubifex hasta la emergencia como adultos. 
 Se utilizó el procedimiento ya explicado para dormir a los individuos macho 
experimentales pero en lugar de cortar uno de los cuernos del edeago nosotros cubrimos los 
pequeños pelos o cerdas que se localizan en el edeago (Figura 1). Para cubrir dichas cerdas 
utilizamos una pasta diluida (no tóxica), conocida como plastiloca. Esta pasta está en venta en 
Argentina y ha sido utilizada en experimentos para marcar individuos en el laboratorio del Dr. 
Alfredo Peretti de la Universidad de Córdoba Argentina. Nosotros hicimos diferentes pruebas 
para asegurarnos de obtener la consistencia adecuada de modo que no se desprendiera y no 
interfiriera para que los individuos pudieran contraer y sacar su edeago. Nos aseguramos que 
un día después de la modificación los organismos aún tuvieran esta fina capa en el pene.  
 Permitimos los apareamientos exactamente como se describe arriba para el 
experimento de modificación de los cuernos, pero solo se realizaron cópulas que consistieron 
en aparear hembras maduras primero con un macho normal y posteriormente con un macho 
modificado. Esta decisión fue tomada debido a la dificultad de obtener segundas copulas. Se 
permitieron las cópulas en este orden debido a que en odonatos existe precedencia del último 
macho (el segundo macho suele fertilizar más huevos), resultado principalmente de la 
habilidad de los machos para extraer esperma. Además las cópulas con hembras apareadas 
son más largas que con hembras vírgenes (Andrés y Cordero-Rivera, 2000; Uhía y Cordero-
Rivera, 2005). Así, si las cerdas o pelos presentes en el pene sirven para estimular a las 
hembras y persuadirlas del uso de esperma, las cópulas con machos modificados a pesar de 
ser las segundas, serán más cortas y estarán asociadas a una paternidad menor. 
 Para determinar si existían diferencias en la duración de la primera cópula para cada 
caso experimental, utilizamos una prueba de Wilcoxon de los rangos con signo para muestras 
relacionadas. Para ello utilizamos el Software estadístico SPSS 22 para Windows. 
61 
 
 
 
Estima de paternidad 
 Para determinar la paternidad de nuestros experimentos utilizamos microsatélites. 
Los microsatélites son fragmentos de ADN que consisten de repeticiones de motivos de 1 a 6 
nucleótidos ubicados uno tras otro. La variación en el número de repeticiones crea diferentes 
alelos. Además, presentan herencia mendeliana estable, son codominantes y poseen una alta 
tasa de mutación lo que los hace muy polimórficos. 
Extracción de ADN de larvas  
 Para extraer el ADN de larvas a cada eppendorf con su respectiva larva le 
agregamos: 500 µl de Tampón Frankfurt (0.5 M Tris-HCl PH 8; 0.5 M EDTA PH 8, 5M 
NaCl, 1M DTT, SDS 10% PH 7.2), 4 µl de RNasa y 6 µl de proteinasa. Incubamos a 40°C 
durante 36 h. Posteriormente agregamos 500 µl de fenol-cloroformo y centrifugamos durante 
15 min a 13,000 rpm. Recogimos el sobrenadante y agregamos 50 µl de NH4 Ac y enrasamos 
con etanol al 100%, incubamos durante 1 h a -20°C y centrifugamos por 10 min a 13,000 rpm. 
Decantamos, enrasamos con etanol al 70% y centrifugamos durante 10 min a 13,000 rpm, 
nuevamente decantamos y secamos. Finalmente resuspendimos con 40 µl de TE 1×.  
 
Extracción de ADN de padres  
 Para extraer el ADN de adultos colocamos en un tubo eppendorf el tejido del tórax 
de cada individuo eliminando previamente la cutícula y tubo digestivo. Nosotros entonces 
agregamos a cada tubo: 500 µl de Tampón Frankfurt, 6 µl de RNasa y 10 µl de proteinasa. 
Incubamos a 40°C durante 48 h. Agregamos 500 µl de fenol-cloroformo y centrifugamos 
durante 10 min a 13,000 rpm. Recogimos el sobrenadante y agregamos 50 µl de NH4 Ac y 
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enrasamos con etanol al 100%, incubamos durante 24 h a 4°C y centrifugamos por 10 min a 
13,000 rpm. Decantamos y secamos. Finalmente resuspendimos con 100 µl de TE 1×. 
 
Condiciones de PCR 
 Para cada muestra nosotros colocamos: 1.5 µM de cada cebador, 1.0 µM de MgCl 2, 
0.5 µM de dNTPs, 0.2 Taq polymerase y 2µl de ADN y 3.3 µl de H2O. Las condiciones para 
las PCRs fueron llevadas a cabo siguiendo el protocolo de Wellenreuther et al. (2010). 
 Para el experimento de modificación de cuernos del edeago utilizamos los cebadores 
I015, I002, I216, I134, I041 y I053 (Wellenreuther et al., 2010), mientras que para el 
experimento de cubrir las cerdas o pelos del edeago utilizamos los anteriores excepto el I134 
y I053. La Tabla 2 muestra los detalles sobre los cebadores utilizados. 
 Las muestras fueron enviadas a genotipar y los resultados fueron analizados con el 
programa Peak Scanner TM Versión 1.0 de Applied Biosystems. 
 
Resultados 
Manipulación de cuernos del edeago 
 Para poner a prueba la existencia de un efecto de los cuernos del edeago en la 
duración de la cópula se permitió el apareamiento de hembras con dos machos. Para la 
primera cópula de cada hembra se utilizaron machos no modificados (cópulas con hembras 
vírgenes). Para la segunda cópula de estas hembras se utilizaron a machos modificados (sin 
un cuerno del edeago, como se describió en la sección anterior). No encontramos diferencias 
estadísticamente significativas en la duración de la primera (machos no modificados) y 
segunda cópula (machos modificados) de acuerdo a una prueba de Wilcoxon para muestras 
relacionadas (WRS= 22, p= 0.182, N=12). El promedio de la duración de la cópula con 
machos no modificados (primera cópula) fue de 176.92 min ± 27 min (promedio ± error 
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estándar), N= 12). La duración de la cópula con machos modificados fue de 122.42 min ± 23 
min (N= 12). No obstante, en 7 de 12 casos la duración de la segunda cópula (con machos 
modificados) fue significativamente menor (Figura 2). 
 
Figura 2. Duración de la cópula de hembras apareadas primero con un macho no modificado y 
después con uno modificado (corte de cuerno de edeago). Cada número en el eje X representa una 
hembra que se apareó con los dos tipos de machos 
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Figura 3. Duración de la cópula de hembras apareadas primero con un macho modificado (corte de 
cuerno de edeago) y después con uno no modificado Cada número en el eje X representa una hembra 
que se apareó con los dos tipos de machos.  
Figura 4. Machos modificados (corte de cuerno de edeago), apareados con hembras vírgenes. Valor 
extremo excluido del análisis 
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 Tampoco encontramos diferencias significativas en la duración de la primera y 
segunda cópula cuando utilizamos machos modificados en la primera cópula y machos no 
modificados en la segunda cópula (prueba de Wilcoxon para muestras relacionadas WRS= 28, 
p=0.161, N= 8), (Figura 3). No obstante, en 7 de 8 casos la segunda cópula es más larga. Al 
eliminar el único caso (con un valor extremo) donde la primera cópula resulto más larga que 
la segunda (Figura 4), encontramos diferencias significativas (prueba de Wilcoxon para 
muestras relacionadas WRS= 28, p=0.018, N=7), (Tabla, 1) El promedio en la duración de la 
cópula con un macho modificado en la primera cópula fue 53.71 ± 6.05 (N= 7), mientras que 
la duración de la cópula de los machos no modificados en segundo lugar fue de 110.43 min ± 
21 min (N= 7). Sin eliminar el punto con un valor extremo (outlier), el promedio en la 
duración de cópula para machos modificados en primer lugar es =73.50 min ± 20.47 min 
(N=8) y para machos no modificados en segundo lugar es de 105.37 ± 18.59 (N= 8) 
 Los resultados de estas pruebas están resumidos en la Tabla 1. 
 
Tabla 1. Promedios de duración de cópula para machos modificados y no modificados en 
diferente orden de cópula. Se usó una prueba de Wilcoxon para buscar diferencias entre la 
duración de la cópula utilizando machos normales y experimentales en los dos tipos de 
modificación de edeago . 
 
 
 
Experimento
Orden de 
cópula Tipo de machos N
Promedio de duración de 
cópula (min) ± error 
Prueba de Wilcoxon  
valor de P 
Modificación de cuernos del 
edeago 1ª  no modificados 12 176,92 ± 27 0,182
2ª modificados 12 122,42 ± 23
Modificación de cuernos del 
edeago 1ª modificados 7 53,71 ± 6,05 0,018
2ª no modificados 7 110,43 ± 21
Modificación de pelos del edeago 1ª no modificados 10 214,10 ± 40 0,059
2ª modificados 10 124,40 ± 21,11
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Modificación de cerdas o pelos 
 El experimento para determinar si existían diferencias significativas en la duración 
de la cópula empleando machos no modificados en la primera cópula y machos modificados 
(con pelos o cerdas del edeago cubiertos) en la segunda cópula. Nosotros encontramos  
diferencias marginalmente significativas entre la primera (machos normales) y segunda 
cópula (machos modificados) (prueba de Wilcoxon para muestras relacionadas, WSR= 9, p= 
0.059, N=10). No obstante, en 8 de 10 casos la segunda cópula con machos modificados fue 
significativamente más corta. El promedio en la duración de la primera cópula (machos no 
modificados) fue de 214.10 min ± 40.2 min (N= 10). Mientras que la duración para la segunda 
cópula (machos modificados) fue de 124.40 min ± 21.11 min (N= 10) (Figura 5). Los 
resultados se resumen en la Tabla 1. 
 Nosotros también consideramos que era importante evaluar en nuestros experimentos 
si existían diferencias en la duración de la cópula entre machos no modificados y modificados 
apareados con una hembra del mismo status de apareamiento. Así, cuando comparamos los 
dos grupos de machos que se habían apareado con hembras vírgenes, encontramos diferencias 
significativas en la duración de la cópula (U de Mann-Whitney para muestras independientes 
U= 2, p<0.0001, N=19). La media ± SE (N) para machos no modificados fue 176.9 ± 26.98, 
(N=12) y para machos no modificados 53.71 ± 6.05, (N=7)  Por otro lado cuando comparamos 
la duración de la cópula entre machos no modificados y modificados que copularon con 
hembras previamente apareadas, no encontramos diferencias significativas (U de Mann-
Whitney para muestras independientes U= 44, p= 0.902, N= 19). La media ± SE (N) para 
machos no modificados fue 110.43 ± 20.66, (N=7) mientras que para  machos modificados 
122.42 ± 22.80, (N=12). 
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Figura 5. Duración de la cópula de hembras apareadas primero con un macho no modificado y 
después con uno modificado (cerdas de edeago cubiertas). Cada número en el eje X representa una 
hembra que se apareó con los dos tipos de machos  
 Nosotros solo pudimos realizar esta comparación en machos que modificamos 
cortando un cuerno del edeago porque en este caso teníamos tanto experimentos en los que la 
primera cópula era con un macho modificado y la segunda con un macho no modificado, y 
también experimentos en los que la primera cópula era con un macho no modificado y la 
segunda con un macho modificado. En contraste, para la modificación de cubrir los pelos solo 
tuvimos resultados cuando la primera cópula era con el macho no modificado y la segunda 
con un macho modificado.  
 
Pruebas de paternidad 
 Desafortunadamente no fue posible determinar la paternidad debido a la estructura 
genotípica de los individuos. Por ejemplo: en el marcador I015, una hembra homocigota con 
los alelos 305, 305 se apareó en primer lugar con un macho homocigoto 306-306 y en 
segundo lugar con un macho heterocigoto 305, 306. Los hijos resultantes de estos 
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experimentos son 306-305 lo que nos hace imposible determinar de qué progenitor procede 
cada alelo. A pesar de que utilizamos diferentes marcadores este tipo de resultados fueron 
encontrados para todos los marcadores y sólo en 2 casos, pudimos determinar la paternidad. 
De los dos casos mencionados, en uno ellos sólo podemos decir con seguridad que 4 de 10 
larvas son hijas de un macho modificado que realizó una segunda cópula. Es importante 
recalcar que la cópula con este macho fue uno de los pocos casos donde la segunda cópula 
con un macho modificado fue más del doble de la duración que la primera cópula (con un 
macho no modificado). El otro caso donde pudimos determinar la paternidad fue en un 
experimento de modificación de pelos o cerdas. En este caso, la primera cópula la realizó un 
macho sin modificar y la segunda uno modificado y encontramos que los hijos provenían del 
macho normal. La duración de la cópula en este caso fue más larga con el macho normal 
(cópula hembra virgen), que con el macho modificado (cópula con hembra apareada). Si bien, 
nuestro número de muestra es de tan solo 2, los resultados resultan interesantes debido a que 
en esta especie, lo habitual es que el segundo macho alcance una paternidad por arriba del 
99%. Así se esperaba que más del 90% de las larvas fueran hijas del segundo macho pero no 
ocurrió en ninguno de los dos casos, lo que podría sugerir menor éxito para los machos 
modificados. 
 En la Tabla 2, se resumen el número de alelos encontrado por locus.  
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Tabla 2. Características de los 6 microsatélites utilizados para determinar paternidad en Ischnura 
graellsii. Alelos A: Número de alelos encontrados en el experimento de modificación de cuernos de  
edeago y Alelos B: Número de alelos encontrados en el experimento de modificación de pelos de 
edeago. 
 
 
 
 
 
 
Discusión 
 Nosotros esperábamos que la duración de la cópula con hembras apareadas fuera 
mayor que con hembras vírgenes. Esto debido a la evidencia previamente encontrada no solo 
para esta misma especie (Cordero-Rivera, 1990a), sino también, para otras especies de 
Zygoptera que como I. graellsii presentan espermateca (Uhía y Cordero-Rivera, 2005). En los 
experimentos que aquí se reportan encontramos el patrón esperado de cópulas más largas con 
hembras previamente apareadas sólo cuando utilizamos machos no modificados. Cuando 
utilizamos para una segunda cópula machos modificados, ya sea sin un cuerno del edeago o 
Locus Motivo repetido Secuencias del cebador Alelos  A Alelos  B
I002 (GT)7
F: CCCGGAAATATCTCGTCGAT           
R: GGCTGAGGGTAATGCAGGAG 4 4
I015 (CA)7
F: AATCCCAAGGCCCCAGTATC            
R: GTGCCTTTTCCGTGTTGTGA 7 4
I041 (T)5G(T)8(ATT)5(T)4
F: GCAGGAGTGGTGGTGGTACA         
R: ATGTCACCCATCGCAACAAA 6 5
I053 (T)12
F: TTGAAAAGACGGGAGAAGTGC         
R: CACACAAGCCAGTCCACCAT 5
I134 (AC)6
F: TCGGCAATACACCCTTACCC         
R: CCGACTACATCCCCTTGCTC 6
I216 (GA)10
F: GCGTTCATAGGTTTGGAGTGG       
R: TGAGCCACACGGACTATTGG 8 7
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con cerdas o pelos cubiertos, este patrón no se cumplió. Específicamente, cuando utilizamos 
machos a los que cortamos un cuerno del edeago para una segunda cópula, no encontramos 
diferencias significativas en la duración de la primera cópula (machos no modificados) y 
segunda cópula. De hecho en 7 de 12 casos la segunda cópula fue más breve.  
 Por otro lado, cuando utilizamos para una segunda cópula, machos cuyas cerdas o 
pelos del pene fueron cubiertos, la segunda cópula fue más breve, aunque las diferencias 
fueron sólo marginalmente significativas.  
 Se ha sugerido que las cópulas con hembras previamente apareadas son más largas 
porque en este caso las hembras tienen la opción de elegir entre el esperma de machos rivales. 
Por consiguiente, los machos invierten tiempo adicional para cortejarlas y persuadirlas de usar 
su esperma (Andrés y Cordero-Rivera, 2000). A pesar de este hecho, las segundas cópulas 
con machos modificados no son más largas. Este hecho nos lleva a pensar en dos opciones: 
Una es que probablemente los machos modificados no están en buena condición debido a su 
manipulación. Sin embargo no se identificaron diferencias en la conducta de machos 
modificados y no modificados. Por ejemplo, fue igual de complicado obtener cópulas con 
machos modificados que con machos sin modificar. Al mismo tiempo, ningún macho murió 
después de la modificación y su recuperación tomó solo unos minutos (mientras el efecto del 
dióxido de carbono terminaba). Además, la modificación menos invasiva (cubrir los pelos) 
fue la que tuvo un mayor efecto en la duración de la segunda cópula (más corta). Lo anterior 
sugiere que no es un efecto de la condición del macho. La segunda opción es que estas 
estructuras ayuden de alguna manera a los machos a detectar ya sea el estatus de la hembra 
(virgen o apareada) o la cantidad de esperma presente en los órganos de almacén de las 
hembras. De ser así, en ausencia de las estructuras los machos tendrían más dificultades para 
ajustar el tiempo de cópula de acuerdo al estatus de la hembra. Cordero y Miller (1992) en su 
estudio con Ischnura graellsii muestran fotomicrografías de preparaciones de genitalia de 
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organismos en cópula donde se observa un cuerno del edeago dentro de la espermateca y otro 
dentro de la bursa. Aunque estos autores mencionan que no todos los machos tie nen la 
capacidad de alcanzar la espermateca debido a lo estrecho de los ductos que conducen a ella, 
podría pensarse que los machos que fueron modificados cortando un cuerno son incapaces de 
evaluar adecuadamente el estatus de las hembras y por ello no invierten más tiempo con 
hembras previamente apareadas. Sin embargo también los machos que modificamos 
cubriendo los pelos o cerdas presentan cópulas más cortas. 
 Cuando comparamos la duración de la cópula de machos modificados y no 
modificados que copularon con hembras del mismo status de apareamiento (vírgenes y 
apareadas), encontramos que la duración de cópula con hembras vírgenes es más larga con 
machos no modificados. Mientras que cuando comparamos machos no modificados y 
modificados que copularon con hembras previamente apareadas no encontramos diferencias 
en la duración de cópula. Esta observación sustenta lo que se ha sugerido en trabajos previos 
(Andrés y Cordero-Rivera, 2000; Uhía y Cordero-Rivera, 2005), que los machos son capaces 
de evaluar la condición de las hembras. Así, la duración de la cópula con hembras apareadas 
se ajusta a la historia de apareamientos de cada hembra. Esto es, a pesar de que no 
encontramos diferencias en la duración de la segunda cópula entre machos no modificados y 
modificados, la segunda cópula realizada por machos no modificados es más larga respecto a 
la primera cuando la hembra copula en primer lugar con un macho modificado. En contraste, 
la segunda cópula no es mayor respecto a la primera si la primera cópula es realizada por un 
macho no modificado y la segunda por uno modificado (Tabla 1). Por alguna razón los 
machos modificados fueron incapaces de prolongar el apareamiento.  
 Se ha encontrado que las hembras de algunas especies de odonatos expulsan esperma 
cuando finalizan una cópula y antes de poner sus huevos, lo que se ha sugerido como un caso 
de elección femenina críptica (Cordero Rivera, 2002). Quizá las hembras que copularon con 
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machos modificados por primera vez pudieron por ejemplo expulsar esperma y una segunda 
cópula con machos no modificados pudo ser más larga con respecto a la primera pero no con 
respecto a segundas cópulas realizadas por machos modificados (Tabla 1). Esto es, los 
machos sin modificar tienen la capacidad de ajustar el tiempo acorde a la historia  previa de 
cada hembra. Por otro lado los machos modificados no parecen ajustar el tiempo a lo esperado 
para una segunda cópula. Así cuando los machos modificados se enfrentaron a cópulas 
previas (con machos no modificados), fueron incapaces de superar la duración de las 
primeras. 
 Desafortunadamente no pudimos determinar la paternidad de nuestros individuos 
experimentales. Es importante recalcar que en futuros experimentos de la misma naturaleza 
que éste se debe considerar el uso de organismos de diferentes poblaciones. De este modo, 
será menos probable tener problemas al determinar paternidad al disponer una mayor 
diversidad alélica.  
 La manipulación experimental de la genitalia puede ofrecer información muy valiosa 
sobre la evolución de características genitales y estrategias reproductivas de machos y 
hembras así como de su función (Peretti y Córdoba-Aguilar 2007). De ahí la necesidad de 
profundizar en experimentos como el que aquí se presenta.  
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Capítulo V 
Alometría de los genitales masculinos en especies territoriales y no 
territoriales de los Zygoptera 
Introducción 
Estudiar la genitalia es de especial importancia en biología evolutiva. Además de que 
la genitalia comprende estructuras directamente relacionadas con la reproducción, presenta 
una morfología especie-específica que ha resultado muy útil en taxonomía para diferenciar a 
las especies (Eberhard, 2010 a, b; Simmons, 2014; Shapiro y Porter. 1989 Arnqvist, G. 
1997a). 
La genitalia de la gran mayoría de las especies animales con fertilización interna, 
presenta una amplia variación en comparación a la que se encuentra en otras partes del 
cuerpo. Esta variación incluso se observa entre especies relacionadas cercanamente (Scudder, 
1971; Eberhard, 2010 a, b; Hosken y Stockley, 2004; Shamloul, et al., 2010; Arnqvist, 1997a; 
Simmons, 2014). 
Explicar cuáles son los mecanismos responsables de la evolución de la genitalia ha 
sido un tema de debate durante largo tiempo entre los biólogos evolutivos. Se han propuesto 
distintos mecanismos para explicar el origen de la variación en estructuras genitales. Dos de 
ellos tienen relevancia histórica: la hipótesis de llave y cerradura (“ lock and key”), propuesta 
por Dufour (1948) y la hipótesis de pleiotropía (Mayr, 1963). La hipótesis de llave y 
cerradura propone que la divergencia en la genitalia es un mecanismo para evitar la 
hibridación entre especies. De acuerdo con esta hipótesis, solamente los machos de la misma 
especie cuentan con la estructura adecuada (la llave) para que mecánicamente puedan 
aparearse con las hembras (Shapiro y Porter. 1989). Por su parte, la hipótesis de pleiotropía 
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sugiere que la genitalia evoluciona vía efectos pleiotrópicos de selección en otra 
característica. En esta perspectiva, la genitalia evoluciona de forma neutral. Ambas hipótesis 
tienen poca aceptación en la actualidad debido a que cuentan con poco sustento empírico 
(Shapiro y Porter. 1989; Eberhard, 2001; Peretti, 2003; Eberhard, 2010 b). Actualmente, en 
contraposición a las hipótesis de llave y cerradura y de pleiotropía, numerosos estudios 
sugieren que la selección sexual es la principal fuerza evolutiva que puede explicar la 
diversidad en la genitalia (Hosken y Stockley, 2004; Leonard y Córdoba-Aguilar, 2010; 
Arnqvist et al.,1997a; Arnqvist y Thornhill, 1998). No obstante, se ha encontrado que la 
pleiotropía aunque en menor grado también está jugando un papel importante (Arnqvist y 
Thornhill, 1998). Si bien, se conoce que la selección sexual es la principal responsable de la 
diversificación de las estructuras genitales aún no es claro cuáles son los mecanismos 
responsables (Hosken y Stockley, 2004).  
Se han propuesto tres mecanismos principales de selección sexual para explicar la 
divergencia en la genitalia: elección femenina críptica, competencia espermática y 
coevolución sexualmente antagonista (Hosken y Stockley, 2004;). El primero de estos tres 
mecanismos, la elección femenina críptica (elección de la hembras entre el eyaculado de 
distintos machos con los que se ha apareado; Eberhard, 1996), puede ocurrir por elección 
Fisheriana (también conocida como “sexy sons”) o buenos genes (“handicap”). De acuerdo 
con las hipótesis de elección femenina críptica, la evolución de la genitalia es conducida por 
elección femenina. Esta puede ocurrir, por ejemplo, a favor de machos con estr ucturas que 
estimulen mejor durante la cópula. Así, las hembras que elijan a los machos que mejor las 
estimulan tendrán los beneficios de tener hijos buenos estimuladores, es decir, que resulten 
atractivos para otras hembras (hijos atractivos “sexy sons”). Alternativamente, si la estructura 
genital resulta costosa, los hijos que la tengan demuestren que son portadores de buenos genes 
(“handicap”).  
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Según la hipótesis de competencia espermática (la competencia entre el eyaculado de 
dos o más machos por la fertilización; Parker, 1970), la evolución de la genitalia es 
promovida por la selección de aquellos machos con estructuras genitales que le permitan por 
ejemplo, remover el esperma de machos rivales o alcanzar más rápido o mejor el tracto 
genital femenino. La tercera hipótesis propuesta para tratar de explicar la evolución en la 
genitalia es la coevolución sexualmente antagonista (Holland y Rice, 1998; Rowe y Arnqvist. 
2002; Chapman et al 2003). Esta hipótesis propone que los intereses de machos y hembras en 
la copulación, inseminación y fertilización son diferentes por lo que machos y hembras 
estarán implicados en una carrera coevolutiva por la formación de estructuras que les 
permitan tener el control sobre la reproducción. 
El análisis de relaciones alométricas es un enfoque que ha ganado un amplio interés 
para el estudio de la evolución de características sexuales, tanto genitales como no genitales 
(Kodric-Brown et al, 2006; Bonduriansky y Day, 2003; Bonduriansky, 2007; Eberhard, 2009; 
Eberhard et al., 2009; West y Brown, 2005; Petrie, 1992). Estudiar la alometría nos puede 
ayudar no solo a entender cómo la selección está actuando sobre diferentes caracteres. 
También, nos puede ayudar a entender cuáles son los costos para los individuos de producir 
y/o mantener algunas de sus características sexuales y no sexuales. Es decir, nos ayuda a 
entender en términos de compromisos, cómo los organismos destinan sus recursos (Kodric-
Brown et al., 2006; Bonduriansky y Day 2003; Green, 1992).  
El termino alometría fue propuesto por Huxley y Georges Tessier en 1936. La 
alometría puede definirse como el tamaño proporcional de una característica con respecto al 
tamaño corporal. Nos permite entender, cómo diferentes características cuantitativas 
(morfológicas, fisiológicas o ecológicas), cambian con respecto al tamaño corporal. La 
alometría suele describirse como la pendiente (b) de una regresión log-log que se basa en la 
ecuación Y= aXb donde Y y X son índices de tamaño de una característica y tamaño de cuerpo 
76 
 
respectivamente. Así, una b= 1 (isometría) indica que las estructuras crecen en la misma 
proporción que el tamaño corporal (siempre que la variable dependiente y el tamaño se midan 
en las mismas unidades). Una pendiente b>1, alometría positiva (hiperalometría), se presenta 
cuando las características tienen un crecimiento desproporcionadamente alto con respecto al 
tamaño general. Finalmente, una pendiente b<1, alometría negativa (hipoalometría), se 
presenta cuando las características presentan un crecimiento desproporcionadamente bajo con 
respecto al tamaño corporal (Gayon, 2000; Bonduriansky, 2007; Shingleton, 2010).  
La alometría puede ser utilizada para describir diferentes tipos de variación biológica. 
Cuando las características que son medidas pertenecen a individuos en distintas etapas de 
desarrollo, la relación alométrica es llamada alometría ontogenética. En este caso, la 
pendiente alométrica refleja la diferencia en la tasa de crecimiento entre una característica y el 
tamaño corporal. Por otro lado cuando las características medidas pertenecen a diferentes 
individuos en la misma etapa de desarrollo, y que pertenecen a la misma población o especie, 
la relación es llamada alometría estática. Finalmente cuando las características que se miden 
pertenecen a diferentes especies en la misma etapa de desarrollo la alometría es llamada 
alometría evolutiva o filogenética (Bonduriansky, 2007; Shingleton, 2010). 
Una de las ideas más generalizadas es que las características que se encuentran bajo 
selección sexual presentan alometrías positivas (Petrie, 1992; Green, 1992; Kodric-Brown et 
al., 2006). Esto supone que las características sexuales se encuentran bajo selección 
direccional que promueve un incremento en su tamaño relativo y como consecuencia aumenta 
su éxito reproductivo. Aquí, solo los machos de gran tamaño serán capaces de destinar 
suficientes recursos para producir grandes estructuras de combate (competencia intersexual) o 
estructuras de exhibición que demuestren su condición ante las hembras (elección femenina). 
Esta generalización ha sido más frecuentemente encontrada en estudios de características 
sexuales precopulativas. Sin embargo, existe un amplio debate que sugiere que las 
77 
 
características sexuales precopulativas más bien presentan alometrías variantes 
(Bonduriansky, 2007). Mientras que en el caso de características de la genitalia, una revisión 
exhaustiva ha mostrado patrones hipoalométricos consistentes (Eberhard et al., 1998; 
Eberhard, 2009).  
Los odonatos son un grupo donde los mecanismos copulativos han sido extensamente 
estudiados, por lo que son bastante mejor entendidos que en otros taxa (Corbet, 1999; 
Cordero-Rivera, 2002; Córdoba-Aguilar et al., 2003; Cordero-Rivera y Córdoba-Aguilar, 
2010). En este grupo, así como en otros insectos, machos y hembras se aparean en múltiples 
ocasiones. La selección sexual ha favorecido en los machos la habilidad para desplazar o 
reposicionar el esperma de machos rivales, utilizando su genitalia (Waage, 1979). Para ello, la 
selección ha promovido la evolución en los machos de una amplia variedad de estructuras 
genitales y conductuales que les permiten alcanzar los órganos de almacén de esperma de las 
hembras. Basándose en estas características se ha sugerido que la competencia espermática es 
el principal mecanismo detrás de la evolución genital en los odonatos. Sin embargo, no puede 
descartarse que las hembras puedan beneficiarse (a través de sus hijos) al elegir machos con 
buenas habilidades para manipularlas (elección femenina criptica). Alternativamente, el 
conflicto de intereses sobre el control de la reproducción puede también estar implicado en la 
evolución de características genitales en este orden (Corbet, 1999; Cordero-Rivera, 2002; 
Córdoba-Aguilar et al., 2003; Córdoba-Aguilar y Cordero-Rivera, 2008; Cordero-Rivera y 
Córdoba-Aguilar, 2010). 
Dentro de los Odonata, el suborden Zygoptera presenta tanto especies territoriales 
como no territoriales. En este suborden, las especies no territoriales son las más frecuentes. 
En las especies territoriales la competencia entre machos por obtener territorios es muy 
intensa. Machos con los mejores territorios, alcanzan el mayor éxito reproductivo. Así, la 
selección ha favorecido en machos la evolución de características que les permiten ser 
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mejores en la competencia por territorios. Entre estas características están, por ejemplo, 
grandes tamaños corporales, mejores reservas de grasa, musculatura alar etc. Por otro lado, en 
las especies no territoriales, el tamaño corporal no se encuentra relacionado con el éxito 
reproductivo. De hecho, algunos estudios muestran que los machos más pequeños obtienen 
mayor éxito reproductivo debido a que su menor tamaño les permite ser mucho más ágiles en 
la búsqueda de parejas y posiblemente destinar sus recursos a otras características (Corbet, 
1999; Cordero-Rivera, 2002; Suhonen et al., 2008). 
Estudios previos de alometría estática realizados en genitalia de odonatos (Nava- 
Bolaños et al., 2012, 2014) no han mostrado los patrones alométricos (hipoalométricos), 
descritos en una gran variedad de insectos (Eberhard et al., 1998). 
Hasta el momento no existe ningún trabajo sobre alometría evolutiva donde se explore 
la relación entre genitalia y tamaño corporal en odonatos. No obstante, un estudio de esta 
naturaleza nos puede ayudar a encontrar patrones más generales de alometría. También puede 
ser útil para comprender si los patrones alométricos son influenciados por factores como por 
ejemplo: ser o no territoriales. El trabajo que aquí se presenta es un estudio de alometría 
evolutiva, en el que se evalúa la relación de la genitalia con respecto al tamaño corporal. En 
este estudio utilizamos machos de diferentes especies del suborden Zygoptera con estrategias 
reproductivas territoriales y no territoriales. Nosotros sugerimos que los patrones alométricos 
para genitalia de organismos territoriales, no pueden ser los mismos que para individuos no 
territoriales. Esperamos que si los individuos presentan un compromiso en el destino de sus 
recursos, en las especies territoriales, en donde se ha encontrado que el tamaño corporal se 
encuentra directamente relacionado con el éxito reproductivo, los individuos destinen más 
recursos a alcanzar mayor tamaño corporal (la selección precopulativa es intensa) con 
respecto a la genitalia, por lo que encontraremos patrones isométricos o hipoalométricos para 
la genitalia. Por otra parte, esperamos que en organismos no territoriales, donde por no haber 
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cortejo ni lucha por territorio y la selección precopulativa no es intensa, las especies destinen 
más recursos a la genitalia que a tamaño corporal. En este caso, esperamos encontrar patrones 
hiperalométricos para genitalia.  
Métodos 
Se colectaron y conservaron en etanol al 100% machos adultos de diferentes especies 
de Zygoptera de diferentes regiones del mundo (Tabla 1). Los especímenes fueron 
posteriormente rehidratados y fotografiados dorsalmente utilizando una cámara Nikon D60. 
Estas fotografías fueron utilizadas para medir la longitud total del cuerpo (desde la cabeza 
hasta el final del abdomen), y la longitud del ala izquierda (desde donde se inserta en el 
abdomen hasta la parte más distal). Se han utilizado ambas medidas en diversos estudios 
como indicadores de tamaño corporal (por ejemplo: Serrano –Meneses et al., 2007; Álvarez et 
al., 2013). Nosotros exploramos la relación entre la longitud total del cuerpo y la longitud de 
ala para determinar si dichas medidas son equivalentes como estimadores del tamaño 
corporal. 
Para evaluar el tamaño de la genitalia, se extrajo el edeago completo de los animales y 
después fue fotografiado bajo un microscopio estereoscópico con una cámara Nikon Ds-Fi1 
acoplada. Medimos la longitud del edeago (para esta medida consideramos la parte rígida 
(eje) y fuertemente quitinizada del edeago), el ancho de la base del edeago (cerca de donde se 
inserta en el abdomen), y el ancho mayor (consideramos la parte más ancha del eje del 
edeago) (ver Figura 1).  
Todas las medidas fueron analizadas utilizando el programa de procesamiento de 
imágenes gratuito Image J versión 3.0 (National Institutes of Healt, MD, USA). Las 
mediciones fueron hechas por la misma persona y repetidas 2 veces. La confiabilidad de las 
mediciones fue evaluada utilizando un ANOVA de un factor. Posteriormente, las medidas  
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evaluadas fueron promediadas para cada especie y transformadas a una escala 
logarítmica base 10.  
Antes de estimar las pendientes, nosotros realizamos un análisis de componentes 
principales para decidir qué medidas utilizaríamos como índice de tamaño genital.Estima mos 
las pendientes alométricas para cada medida de la genitalia. Para realizar las regresiones 
utilizamos el software gratuito RMA (Reduced Major Axis regresion), para Java versión 1.17 
(Bohonak y van der Linde, 2004). Este modelo de regresión es más apropiado que la 
regresión de mínimos cuadrados ya que en este caso la variable X (tamaño corporal) no es 
controlada por nosotros (Sokal y Rohlf, 2003; Warton et al., 2006). El modelo de regresión 
RMA toma en cuenta los errores de ambas variables (dependiente e independiente), lo que 
nos asegura resultados más confiables.  
Finalmente nosotros comparamos las pendientes alométricas resultantes entre especies 
territoriales y no territoriales utilizando sus intervalos de confianza. Por el mismo método 
también determinamos si las pendientes obtenidas difieren significativamente de 1, es decir, si 
presentan alometría ya sea positiva (hiperalometría) o negativa (hipoalometría).  
Nosotros también realizamos un ANOVA de un factor considerando como factor fijo 
el sistema de apareamiento (territorial no territorial) y como factor al azar las familias. Este 
análisis lo realizamos con la finalidad de conocer si las relaciones filogenéticas entre especies, 
influyen  en los patrones alométricos que encontremos.  
Todos los análisis estadísticos excepto, RMA fueron realizados con el programa SPSS 
22 para Windows.  
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Tabla 1. Especies incluidas en el estudio, con indicación de su origen y sistema de apareamiento
 
Familia Especie Procedencia 
Sistema de 
apareamiento 
Coenagrionidae Acanthagrion hidegarda Argentina No territorial 
Coenagrionidae Ceriagrium melanurum Japón No territorial 
Coenagrionidae Ceriagrion tenellum España  No territorial  
Coenagrionidae Coenagrion scitulum España  No territorial  
Platycnemididae Copera anulata Japón No territorial 
Hemiphlebiidae Hemiphlebia mirabilis Australia No territorial 
Coenagrionidae Ischnura graellsii España No territorial 
Coenagrionidae Ischnura hastata México No territorial 
Lestidae Lestes barbarus Sicilia, Italia No territorial 
Lestidae Lestes virgatus Kenia No territorial 
Coenagrionidae Metaleptobasis mauffrayi Perú  No territorial  
Calopterygidae Mnesarete Ecuador  No territorial  
Coenagrionidae Mortoniagrion hirosei Japón No territorial 
Coenagrionidae Oxyagrion rubidum Argentina No territorial 
Protoneuridae Protoneura viridis Jamaica No territorial 
Coenagrionidae Pseudagrion spernatum Kenia No territorial 
Lestidae Sympecma fusca España No territorial 
Coenagrionidae Telebasis salva México  No territorial  
Coenagrionidae Argia yungensis Argentina territorial 
Euphaeidae Epallage fatime Armenia territorial 
Calopterygidae Hetaerina ocissa México territorial 
Megapodagrionidae Heteragrion alienum México territorial 
Pseudostigmatidae Mecistogaster ornata México territorial 
Platystictidae Palaemnema desiderata México territorial 
Polythoridae Polythore derivata Ecuador territorial 
Megapodagrionidae Rhipidolestes amaniensies Japón territorial 
Calopterygidae Umma saphirina Kenia territorial 
Calopterygidae Calopteryx haemorrhoidalis España territorial 
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Figura 1.- Edeago completo de Oxyagrion rubidum. En la figura se muestran las características 
morfométricas utilizadas para evaluar el tamaño de la genitalia  
 
Resultados  
Evaluación de las medidas 
La longitud del cuerpo y la longitud del ala mostraron un alto índice de repetibilidad. 
Para la longitud corporal el índice de repetibilidad (ri) fue: ri = 0.99, N= 67, F (66, 67)= 
12416.512, p< 0.001. Mientras que para la longitud del ala: ri= 0.99, N=66  F (65, 
66)=3882.711, p< 0.001.  
 
 
ancho de la base 
longitud  
ancho mayor 
1 mm 
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Al evaluar el índice de repetibilidad para las medidas utilizadas como estimadores del 
tamaño de la genitalia (longitud del edeago, ancho de su base y ancho máximo, Fig. 1) 
encontramos un alto índice de repetibilidad para la longitud del edeago, ri=1, F (64, 65) 
=1585.520, p< 0.001, N=65 y el ancho de base ri= 1, F (65,66)= 213.119, p< 0.001, N= 66. Sin 
embargo, el índice de repetibilidad para el ancho mayor fue muy bajo, ri= 0.15, F= 
(66,67)=1.354, p=0.110, N= 67. Decidimos por lo tanto no considerar el ancho mayor como un 
estimador de tamaño de la genitalia, no solo por la dificultad para su medición sino también 
porque un análisis de componentes principales entre las tres características nos mostró que la 
longitud del edeago y el ancho de su base explican el 87% de la variación para tamaño de 
edeago. En la Figura 2 y 3 se describen las medidas morfométricas utilizadas para evaluar la 
alometría de la genitalia en especies territoriales y no territoriales. 
Un análisis de correlación entre las variables elegidas para ser utilizadas como índice 
de tamaño corporal (largo total del cuerpo y longitud del ala), mostró que las especies 
territoriales presentan una correlación media: N= 10, r²= 0.617, p= 0.05. Mientras que la 
correlación para las especies no territoriales fue alta N= 18, r²= 0.877, p =0.05. Las 
diferencias encontradas entre los dos sistemas de apareamiento nos llevaron a probar ambas 
variables como estimadores de tamaño corporal en las relaciones alométricas. A partir de las 
correlaciones entre los dos estimadores de tamaño decidimos evaluar también, cómo crecen 
las alas respecto a la longitud total del cuerpo en ambos sistemas de apareamiento, estudiando 
sus patrones alométricos (Figura 4). Así, el patrón alométrico que encontramos entre l argo 
total del cuerpo y longitud alar fue isométrico para las especies territoriales, mientras que un 
patrón hiperalométrico fue encontrado para las especies no territoriales (Tabla 2; Figura 4 y 
Figura 5 a). 
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Figura 2. Diagramas que describen las características morfométricas de la genitalia de machos 
evaluadasa en especies territoriales y no territoriales de Zygoptera. a) longitud de edeago, b) ancho de 
base de edeago  
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Figura 3. Diagrama que describe la longitud alar de especies territoriales y no territoriales de 
Zygoptera evaluadas 
 
  
Figura 4. Pendientes alométricas (RMA) entre tamaño corporal (longitud del cuerpo) y longitud de l 
ala para especies territoriales (T), No territoriales (NT) y ambas (NT+T). 
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Tabla 2. Pendientes alométricas (RMA) para características de genitalia en machos de especies 
territoriales y no territoriales del suborden: Zygoptera. Se muestran las pendientes utilizando 
largo total de cuerpo y longitud de ala como estimadores de tamaño corporal 
 
Sistema de 
apareamiento 
Estimador de 
tamaño corporal Característica N 
pendiente 
RMA 
error 
estándar R ² 
Territorial 
largo total del 
cuerpo 
longitud de 
edeago 10 1.46 0.47 0.19 
  
ancho de base  10 1.56 0.44 0.36 
No territorial 
largo total del 
cuerpo 
longitud de 
edeago 18 1.07 0.20 0.45 
  
ancho de base  18 1.33 0.24 0,.65 
Territorial longitud de ala 
longitud de 
edeago 10 1.37 0.28 0.66 
  
ancho de base  10 1.46 0.36 0.04 
No territorial longitud de ala 
longitud de 
edeago 18 0.80 0.13 0.56 
    ancho de base  18 0.99 0.17 0.54 
Territorial 
largo total del 
cuerpo longitud ala 10 1.07 0.23 0.62 
No territorial 
largo total del 
cuerpo longitud de ala 18 1.34 0.12 0.88 
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a) 
 
b) 
 
Figura 5. Pendientes alométricas para genitalia y longitud alar con sus respectivos intervalos de 
confianza. a) pendientes alométricas para longitud, ancho de edeago y longitud alar, utilizando la 
longitud total del cuerpo como estimador de tamaño corporal y b) pendientes alométricas para longitud 
y ancho de edeago, utilizando la longitud alar como estimador de tamaño corporal.  
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Alometría de genitalia 
Nuestros resultados sobre alometría en genitalia muestran un patrón general. Las 
pendientes alométricas para especies territoriales siempre son más altas que para especies no 
territoriales (Figura 5) 
Longitud de edeago 
Al utilizar la longitud total del cuerpo como estimador de tamaño corporal, las 
pendientes alométricas para longitud de edeago muestran un patrón hiperalométrico en las 
especies territoriales y uno isométrico en especies no territoriales (Tabla 2, Figura 5a y 6a).  
Por otro lado, cuando utilizamos la longitud alar como estimador de tamaño corporal, el 
patrón alométrico para ancho de edeago es hiperalométrico en especies territoriales e 
hipoalométrico en especies no territoriales (Tabla 2, Figura 5b)  
Ancho de edeago 
Cuando utilizamos la longitud total del cuerpo como estimador de tamaño 
encontramos patrones hiperalométricos para ancho de edeago tanto para especies territoriales 
como para no territoriales (Tabla 2; Figura 6b). 
Por su parte cuando utilizamos la longitud alar como estimador de tamaño corporal 
encontramos patrones hiperalométricos para ancho de edeago en especies territoriales e 
isométricos para no territoriales (Tabla 2, Figura 5b) 
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Figura 6. Pendientes alométricas (RMA) entre tamaño corporal (longitud del cuerpo) y características 
genitales a) longitud de edeago y b) ancho de la base de edeago. Las pendientes representan a las 
especies territoriales (T), no territoriales (NT) y ambas (NT+T). 
a)
b)
90 
 
Finalmente el análisis ANOVA para analizar si las relaciones alométricas pudieran 
estar influyendo en nuestros resultados muestra que el factor familia puede estar influyendo 
en las pendientes alométricas para longitud de edeago F (10)=24.50, p < 0.001. Sin embargo 
las pendientes alometricas para ancho de edeago no son explicadas por r las relaciones 
filogenéticas de familia F(10)= 7.29, p=0.149 
Discusión 
Los resultados del presente estudio muestran que la longitud total del cuerpo y la 
longitud alar no son equivalentes como estimadores de tamaño corporal en el grupo de 
especies de Zygoptera que se estudiaron. Nosotros encontramos que las especies no 
territoriales presentan una correlación más alta entre la longitud total del cuerpo y la longitud 
alar que las especies territoriales.  
Las pendientes alométricas que obtuvimos entre la longitud total del cuerpo y la 
longitud alar muestran que ambas magnitudes cambian, entre especies territoriales, en la 
misma proporción. Es decir, en este caso no existe una relación alométrica. En cambio,  en 
especies no territoriales encontramos un patrón hiperalométrico. Es decir, la longitud alar se 
incrementa desproporcionadamente más al aumentar la longitud total del cuerpo (Tabla 2; 
(Figura 4 y 5a). Estudios con especies territoriales han mostrado que más que la longitud alar, 
la selección favorece el tamaño total del cuerpo, y, probablemente, coloración en las alas. 
Grandes machos tienen la posibilidad de mantener sus territorios porque cuentan con mayores 
reservas de grasa y músculos alares que les permiten competir con otros machos, (Plaistow y 
Siva-Jothy, 1996). Por otro lado, se ha sugerido que el tamaño alar puede estar más 
relacionado con el hábitat en el que viven las especies. Por ejemplo, se ha encontrado que el 
tener un mayor tamaño de alas está correlacionado con hábitats abiertos donde los animales 
pueden desplazarse libremente (Taylor y Merriam, 1995). También se ha encontrado que un 
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mayor tamaño de alas puede ayudar a prolongar el vuelo (Marden, 1987). Así, la isometría 
que encontramos para longitud alar en especies territoriales pudiera deberse a que la longitud 
alar no está siendo favorecida más intensamente que el tamaño corporal. Lo anterior ocurriría 
si tamaño total, debido a su relación con reservas de grasa y musculatura alar, es un blanco de 
selección (sexual) en especies territoriales más importante que el tamaño alar. En especies 
territoriales pudiera favorecerse más que grandes alas, la aparición de grandes manchas alares 
que les permitan a los machos cortejar a las hembras. En contraste, la selección natural podría 
favorecer alas grandes con respecto al tamaño corporal en especies no territoriales, ya que 
unas alas grandes y un tamaño pequeño pudieran permitirles mantener el vuelo durante más 
tiempo y/o ser más ágiles para desplazarse.  
Con respecto a la alometría genital nosotros encontramos un patrón consistente al 
comparar la alometría entre especies territoriales y no territoriales. Las especies territoriales 
siempre presentan pendientes alométricas mayores que las especies no territoriales, tanto para 
la longitud de edeago como para el ancho de su base. Este patrón se mantiene tanto al utilizar 
la longitud total del cuerpo como cuando utilizamos la longitud alar como estimadores de 
tamaño corporal (Tabla 2; Figuras 5 y 6). No obstante, todas las pendientes presentan 
intervalos de confianza altos por lo que los patrones encontrados podrían ser poco confiables. 
Al mismo tiempo es difícil asegurar si existen diferencias significativas entre las pendientes 
encontradas entre las especies territoriales y no territoriales así como determinar si la 
pendiente se diferencia del valor esperado (b=1), que corresponde a una relación de isometría 
(Fig. 5a y b). Si solo consideramos la media poblacional, cuando utilizamos la longitud total 
del cuerpo como índice de tamaño corporal encontramos un patrón hiperalométrico para las 
dos medidas de genitalia para especies territoriales mientras que un patrón isométrico es 
encontrado para longitud de edeago e hiperalométrico para ancho de su base en especies no 
territoriales (Tabla 2; Figura 5). Sin embargo, como se hace evidente en la Figura 5 es difícil 
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afirmarlo con certeza porque el intervalo de confianza es muy amplio en todos los casos, lo 
que resulta en un bajo nivel de significancia para las diferencias entre pendientes. Por otra 
parte, el tipo de alometría cambia cuando utilizamos la longitud alar como estimador de 
tamaño corporal. Así, para especies territoriales la relación siempre se mantiene como 
hiperalométrica para ancho y largo del edeago; en cambio, las especies no territoriales 
presentan un patrón hipoalométrico para la longitud del edeago y un patrón isométrico para el 
ancho de su base (Tabla 2; Figura 5). No obstante también en este caso los intervalos de 
confianza respecto a la media son muy altos (Figura 5). No podemos descartar que los 
patrones que estamos encontrando estén influidos por las relaciones filogenéticas entre las 
especies estudiadas. El análisis de ANOVA que utilizamos para poner a prueba si las 
pendientes alométricas encontradas se relacionan con la filogenenia de las especies 
estudiadas, muestra que las pendientes para longitud de edeago se asocian con la familia pero 
el ancho de la base del edeago no.  
Sería deseable profundizar en el estudio, aumentando el número de especies en el 
análisis para determinar con un mayor grado de confianza, la presencia de los patrones 
alométricos que se reportan en este trabajo o si otros factores (tamaños poblacionales, 
condiciones ambientales, etc., de cada población a la que pertenece cada especie) juegan un 
papel importante de forma que cada especie tenga sus propias estrategias en término de 
compromisos para asignar sus recursos. Esta es una posible explicación para la inconsistencia 
hasta ahora encontrada en los patrones de alometría para genitalia en Odonatos (Nava- 
Bolaños et al., 2012, 2014; Outomuro y Cordero-Rivera 2012).  
En este capítulo se reporta que, en lo que se refiere a características genitales, las 
especies territoriales tienen mayores pendientes alométricas que las no territoriales. Si bien la 
significancia estadística es baja, es notorio que este patrón aparece, con magnitudes similares, 
en todas las combinaciones de características genitales y de índices de tamaño corporal.  La 
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consistencia de este patrón puede orientarnos en cómo las especies de diferentes sistemas de 
apareamiento utilizan sus recursos. Por ejemplo, las especies territoriales podrían estar 
invirtiendo menos en una característica como la longitud alar favorecida por selección natural 
y destinar sus recursos a características seleccionadas sexualmente tanto antes de la cópula 
(grandes reservas de grasa, manchas alares, etc.) como en estructuras genitales. Por otro lado 
las especies no territoriales podrían estar invirtiendo más en destinar recursos a longitud alar 
para desplazarse mejor y destinando menos recursos a características como la genitalia.  
Se podría pensar que en las especies territoriales, en donde se ha encontrado que el 
tamaño corporal se encuentra directamente relacionado con el éxito reproductivo, los 
individuos destinaran más recursos a alcanzar mayor tamaño corporal (la selección 
precopulativa es intensa) con respecto a la genitalia. De ser así, encontraríamos patrones 
isométricos o hipoalométricos para la genitalia. En el mismo escenario esperaríamos que en 
organismos no territoriales, donde por no haber cortejo ni lucha por territorio y la selección 
precopulativa no es intensa, las especies destinaran más recursos a la genitalia que a tamaño 
corporal. Los resultados de este estudio no sostienen esta hipótesis. Las especies territoriales 
presentan patrones hiperalométricos para genitalia utilizando ambos estimadores de tamaño 
corporal mientras que las especies no territoriales presentan patrones que tienden a la 
isometría. 
Estudios como este, son una excelente oportunidad para entender las presiones 
selectivas que se encuentran detrás de la formación de diferentes características en los 
organismos así como informarnos de cómo distribuyen sus recursos. 
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Capítulo VI 
Discusión General 
Ischnura graellsii, como muchos otros odonatos, es una especie modelo para poner a 
prueba diferentes hipótesis en ecología evolutiva. Por un lado, es una especie a la que el grupo 
de investigación tiene fácil acceso pues es la especie de odonato más abundante de Galicia. 
Además, en el laboratorio está bien establecido el protocolo para su crianza y reproducción. 
Esto permite llevar a cabo experimentos bajo condiciones controladas. Su tamaño es 
adecuado para realizar estudios sobre los genitales de machos y hembras. Además, es una 
especie que presenta polimorfismo de color en hembras. En esta tesis se aprovecharon estas 
características para poner a prueba distintas preguntas sobre biología evolutiva. Se puso 
énfasis en dos temas principales: La evolución del polimorfismo de color y la selección sexual 
y evolución genital. 
El polimorfismo de color es un excelente sistema para entender el origen y 
mantenimiento de la variación genética en la naturaleza. Por lo anterior, ha sido ampliamente 
estudiado por biólogos evolutivos. No obstante, los procesos que subyacen al mantenimiento 
del polimorfismo de color aún no son bien comprendidos (Gray and Mckiinnon, 2007; 
McKinnon & Pierotti ,2010) 
En odonatos, el polimorfismo de color restringido a las hembras ha sido abordado 
principalmente en base a preferencias de apareamiento (Andrés, et al., 2002; Fincke, 2004; 
Sherratt, 2001; Van Gossum et al., 1999). Pocos estudios han incluido datos de adecuación o 
componentes relacionados con ella (p. ej. Svensson y Abbott, 2005; Takahashi y Watanabe, 
2010; Iserbyt et al., 2012). En el capítulo II y III se abordó el polimorfismo estudiando dos 
características relacionadas con la adecuación que son de especial importancia: la fecundidad 
y la respuesta inmune. 
95 
 
En el capítulo II se pone a prueba cómo responden los distintos morfos de color de I. 
graellsii, en términos de fecundidad, ante dos diferentes densidades de machos. Se evaluó 
también si existen diferencias en el comportamiento sexual y no sexual de los tres morfos de 
color bajo las diferentes concentraciones de machos.  
Nosotros encontramos que la fecundidad del morfo infuscans se ve drásticamente 
afectada cuando se le somete a una alta densidad de machos. En contraste, esto no ocurre con 
los morfos aurantiaca y androcromo. Las diferencias en la fecundidad del morfo infuscans, 
por un lado, y de los morfos aurantiaca y androcromo, indican que el morfo infuscans es más 
susceptible a altas densidades de machos. Además, encontramos que bajo condiciones de alta 
densidad de machos las cópulas son de una mayor duración. También encontramos que, bajo 
altas concentraciones de machos, las hembras se alimentan menos, esto quizá como 
consecuencia del tiempo que dedican a la cópula.  
En el capítulo III pusimos a prueba si existían diferencias en la respuesta inmune entre 
los diferentes morfos de color. Para ello, evaluamos la actividad de la enzima fenoloxidasa 
(PO) y su forma inactiva profenoloxidasa (proPO). Nosotros encontramos que el morfo 
aurantiaca es el que presenta menor nivel tanto de fenoloxidasa como de su precursor 
profenoloxidasa.  
Los resultados que se reportan en los capítulos II y III ponen de manifiesto la 
importancia de estudiar distintas características relacionadas con adecuación. Este tipo de 
estudios puede permitirnos identificar compromisos entre distintos componentes de 
adecuación. Las diferencias en diversas características (como fecundidad, sistema inmune, 
preferencia de machos) entre los distintos morfos de color sugieren que cada morfo está 
asociado a una combinación de distintas características fenotípicas. Desde este punto de vista, 
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cada morfo podría estar asociado a un óptimo local en un paisaje adaptativo 
multidimensional.  
En el capítulo IV nosotros evaluamos el papel de la elección femenina criptica en la 
evolución de estrategias reproductoras de machos y hembras de I. graellsii. Para este fin 
modificamos experimentalmente el edeago de los machos para estudiar el efecto de su 
morfología en la duración de la cópula. Se probaron dos tipos de modificaciones: el corte de 
un cuerno del edeago, y el cubrimiento de las cerdas presentes en el edeago (ver capítulo IV). 
En específico, estudiamos el efecto de estas modificaciones en la duración de la cópula. La 
duración de la cópula es una característica particularmente importante porque está relacionada 
con el éxito en fertilización (Andrés y Cordero-Rivera, 2000). 
En I. graellsii, como en otras especies de Zygoptera, la duración de la cópula es más 
larga en hembras previamente apareadas que en hembras vírgenes (Cordero-Rivera, 1990; 
Uhía y Cordero-Rivera, 2005). Para explicar esta diferencia en la duración de la cópula, se ha 
sugerido que los machos de muchas especies son capaces de detectar el estatus (virgen o 
apareada) de las hembras (Uhía y Cordero-Rivera, 2005). También se ha propuesto que las 
cópulas con hembras previamente apareadas son más largas porque en este caso las hembras 
tienen la opción de elegir entre el esperma de machos rivales. Por consiguiente, los machos 
invierten tiempo adicional para cortejarlas y persuadirlas de usar su esperma (Andrés y 
Cordero-Rivera, 2000). 
Nosotros encontramos el patrón esperado de cópulas más largas con hembras 
previamente apareadas sólo cuando utilizamos machos no modificados. Cuando utilizamos 
para una segunda cópula machos modificados, este patrón no se cumplió. Una posibilidad es 
que los machos modificados no sean capaces de detectar el estatus de las hembras y ajustar el 
tiempo que invierten con cada hembra. Otra posibilidad es que los machos no logren 
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estimular adecuadamente a las hembras y ellas precipiten de alguna manera la conclusión de 
la cópula. 
Finalmente, en el Capítulo V se estudia cómo evoluciona el tamaño relativo de los 
genitales masculinos en distintas especies del orden Zygoptera. En particular, se estudió el 
efecto de la  territorialidad en la evolución del tamaño genital. La intención de este trabajo fue 
profundizar en la comprensión de los patrones generales sobre las presiones de selección que 
moldean los rasgos fenotípicos de los organismos y en el estudio de estrategias de distribución 
de recursos. 
La hipótesis de la que partimos fue que las especies territoriales preferirían invertir 
recursos en tamaño corporal más que en el tamaño de los genitales. La razón sería que en 
estas especies el tamaño corporal es especialmente importante para asegurar territorios y 
conseguir pareja. Esperábamos también que los recursos se invirtieran de forma diferente en 
las especies no territoriales. En estas especies, no habría una razón por la que debiera haber un 
crecimiento desproporcionado del tamaño corporal en comparación a los genitales.  
Nosotros no encontramos los patrones alométricos esperados para especies territoriales 
y no territoriales. Las diferencias que encontramos en las pendientes alométricas no resultaron 
significativas. Si bien un mayor tamaño de muestra podría permitirnos encontrar diferencias 
significativas, otra posibilidad es que en los Zygoptera no exista un compromiso en la 
asignación de recursos entre tamaño corporal y genitales masculinos. 
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Capítulo VII 
Conclusiones 
 Entre las hembras de distintos morfos de color no existen diferencias en la fecundidad 
durante la primera puesta en Ischnura graellsii. 
 El aumento en la densidad de machos está asociado a un aumento en la duración de la 
cópula y un decremento en el número de veces que los organismos se alimentan.  
 Cuando hay una alta densidad de machos, la fecundidad del morfo infuscans se reduce 
drásticamente. Lo anterior no ocurre con hembras de otros morfos. 
 Lo anterior sugiere que hay factores, como la densidad de machos,  que afectan de 
manera diferencial la adecuación de los distintos morfos de color. Esta observación 
puede ser importante para explicar el mantenimiento y la evolución del polimorfismo 
de color restringido a hembras en odonatos. 
 Las hembras infuscans y aurantiaca difieren en su respuesta inmune medida como la 
actividad de la fenoloxidasa. 
 No se observaron diferencias significativas entre machos y hembras en la actividad de 
la fenoloxidasa 
 Las diferencias en la actividad de fenoloxidasa podría estar relacionada a las 
diferencias de melanización entre los morfos de color. 
 Como los distintos morfos de color varían en su respuesta inmune, ésta podría ser un 
factor asociado al mantenimiento del polimorfismo de color restringido a hembras en 
odonatos. 
 La duración de la cópula con hembras previamente apareadas es mayor que la 
duración de la cópula con hembras vírgenes cuando los machos de I. graellsii no han 
sido modificados. 
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 En cambio, cuando se ha modificado experimentalmente la estructura general de los 
machos, la cópula con hembras previamente apareadas no es más larga.  
 Estos resultados sugieren que las estructuras que se han eliminado u obstruido en los 
machos modificados tienen un efecto en la duración de la segunda cópula.  
 Es necesario profundizar en la investigación de estas estructuras para determinar la 
manera en que se produce dicho efecto 
 La longitud total del cuerpo y la longitud alar no son equivalentes como estimadores 
del tamaño corporal en las especies no territoriales. 
 En especies territoriales, la longitud total del cuerpo y la longitud alar crecen en la 
misma proporción. En cambio, en especies no territoriales, la longitud alar se 
incrementa desproporcionadamente más al aumentar la longitud total del cuerpo 
 En cuanto a la alometría genital, se encontró que las especies territoriales siempre 
presentan pendientes alométricas mayores que las no territoriales. No obstante, las 
pendientes alométricas para especies territoriales y especies no territoriales no son 
significativamente distintas de la esperada para una relación isométrica. 
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